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Das Stirnorgan der Anuren steht, durch seine La 
Schadeldach, einzigartig da innerhalb der so mannigfal 
formen der Parietalorgane der Vertebraten. 

Die Embryologie und Histologie des Stirnorganes wurde 
Jahren eingehend untersucht und wichtige Tatsachen iiber 
gefunden. Dennoch blieben die Fragen tiber die physiologisch: 
dieses Organes ungeklart, ebenso manche der Beziehungen zu den 
Gehirnteilen und zu den Parietalorganen der tibrigen Wirbeltier: 

Die hier ausgeftthrten Untersuchungen deckten einige 


nicht bekannte Verhaltnisse auf, besonders tuber den histolog 


des Stirnorganes, die zur Kenntnis dieses Organes beitrag 
deutungsvoll erscheint, dass die ausgepragte histologiscl 
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Stirnorganes nur in larvalen Stadien bis kurz nach der Metamorphose aut- 
zuweisen war. 

Mit dem Fortschreiten der Untersuchungen wurde die. Moglichkeit einer 
engen Beziehung des Stirnorganes zu den Parietalorganen der ubrigen Verte 
braten deutlich, insbesondere auch zum Parietalauge der Reptilien. Dennoch 
vermochten auch diese Ergebnisse nichts Bestimmtes daruber auszusagen. 

einem einleitenden Abschnitt wird versucht werden, die Tatsachen, 
Festlegung der Beziehungen der Parietalorgane unter sich ausschlag- 
g erscheinen, kurz darzustellen, um die Argumente festzuhalten, die 
jetzigen Ejinteilung der Parietalorgane gefihrt haben. 
Die Anregung zur vorliegenden Arbeit verdanke ich meinem hochver 
Lehrer, Herrn Prof. Dr. Kart HescneLer, dem ich dafiir und fur 
die wertvolle Unterstutzung, die zur Forderung meiner Arbeit beitrug, 
meinen aufrichtigsten Dank ausspreche. Durch die freundliche Vermittlung 
von Herrn Prof. Dr. Kart HEscHELER erhielt ich von Herrn Prof. Dr. 
C. DE VILLIERS aus Stellenbosch (Sud-Afrika) fixierte Larven sowie aus 
gewachsene Tiere von Xenopus levis, wotir ich an dieser Stelle meinen ver 
bindlichsten Dank ausspreche. Herrn Dr. H. STeiner, Direktor des Zoolo 
gischen Gartens in Ziirich und Assistenten am Zoologischen Institut, danke 


ich fur seine stete Hilfsbereitschaft sowie fiir die freundliche Uberlassung 


von Untersuchungsmaterial. 


BEZIEHUNGEN ZWISCHEN EPIPHYSE, PARIETALAUGE 
UND PARAPINEALORGAN. 


Einen guten Einblick in die Geschichte der Entdeckungen uber die 


‘jetalorgane gibt Gaupp (1897). Fir vorliegende Betrachtung scheint mit 
gendes von Interesse: 

Die erste Entdeckung der vom Gehirn topographisch geschiedenen Teile 
der Parietalorgane geschah durch Stiepa (1865) bei Amphibien und durch 
Lrypic (1868) bei Eidechsen und Blindschleichen. Diese Gebilde wurden 
zu den Hautsinnesorganen gezahlt und als Organe eines sechsten Sinnes 
gedeutet. Ihr Zusammenhang mit dem Gehirn und ihre Beziehung zu Teilen 
des Zwischenhirnes war nicht bekannt. 

Gorettres Werk uber die Unke (1875) brachte den Nachweis des gene 
tischen Zusammenhanges von Stirndriise und Epiphyse. Verschiedene andere 
Autoren studierten darauf diese Zwischenhirndachanhange bei anderen 
Vertebraten. Schon frih wurde auf die Augenahnlichkeit dieser Gebilde 
hingewiesen, auf Grun er Entwicklungsgeschichte, der Lage und der 
Struktur. 

Die bisherigen Ergebnisse forderten allgemein die Vorstellung von der 
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genetischen Zusammengehorigkeit des Parietalorganes und der Lpiphyse 
Die primitive Epiphysenausstilpung teilt sich in einen distalen und einen 
proximalen Teil bei Lacertiliern und Anuren und bildet neben der proxi- 
malen Epiphyse (s. str.) bei jenen ein Parietalauge, bei diesen ein Stirnorgan. 
Wo keine solche Abschniirung eintritt, enthalt die Epiphyse oder Zirbel 
dieses Material undifferenziert in sich. So waren die Ansichten bis 1890. 

Verschiedene, meist embryologische Befunde fiihrten in dieser Zeit zur 
Vorstellung von der Selbstandigkeit der Epiphyse und des Parietalauges: 
1. Die embryologischen Befunde an Lacerta agilis ergaben zwei selbstandige 

Ausstulpungen (Lrypic (1890 a). 

Damit stimmen die Befunde HiLts (1891, bes. 1894) an Ganoiden (Ama) 
und ‘Teleosteern iiberein. 

BERANECK (1892, 1893 a) erklart, die Beziehung zwischen Parietalauge 
und Zirbel sei nur topographischer, nicht genetischer Natur. Er stiitzt sich 
dabei besonders auf das Verhalten des Nervus parietalis, der unabhangig 
von der Zirbel sich bildet. 

Weiter gestarkt wurde diese Ansicht von der Individualitat von Parietal- 
auge einerseits und Epiphyse oder Zirbel anderseits durch die allmahlich 
bekannter werdenden Innervationsverhaltnisse, nicht nur des Parietalauges, 
sondern auch der Epiphyse durch verschiedene mit dem Gehirn verbundene 
Nerven. 

Fir die verschiedenen Erscheinungsformen der Parietalorgane war 
damit ein Schema gefunden, das sie wbersichtlich zusammenfassen asst, 
namlich eine Gliederung in das vordere Parietalorgan oder das Para- 
pinealorgan, und das hinttre, das Pinealorgan. Zum Para- 
pinealorgan werden gerechnet das vordere, untere Parietalorgan bei 
Petromyson, das Parietalauge von Lacertiliern und Rhynchocephalen, die 
voriubergehende zweite Blase bei einigen Ganoiden und Teleosteern und ein 
ofters beobachteter, vor der Epiphyse gelegener Korper bei Vogeln und 
Saugetieren. Das Pinealorgan ist das am konstantesten auftretende 
Gebilde und wird auch Epiphyse oder Zirbel genannt. Als solche 
werden angesehen die standigen Parietalorganbildungen der Fische, die Epi- 
physe und das Stirnorgan der Amphibien, die kaudalwarts gelegenen Parietal 
organbildungen der Reptilien und die Zirbel der Vogel und Saugetiere. Nach 
Tirney und WarREN (1919) besteht keine direkte Beziehung zwischen 
Parietalauge und Pinealorgan. Sie sind als in verschiedener Richtung sich 


entwickelnde, pluripotenzielle Derivate der Epiphysenanlage zu betrachten, 


wobei sich ersteres in der Richtung eines Sinnesorganes entwickelte, letzteres 


Drusenorgancharakter aufweist. Diese reinliche Sonderung, die vorerst 
embryologischen Verhaltnissen fusste, wurde gestarkt durch die gleich- 
zeitigen Entdeckungen der nervosen Beziehungen dieser Gebilde mit dem 


Gehirn. Die neuesten Arbeiten tiber letztere Verhaltnisse haben dieser Ver- 
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wertung der Befunde jedoch jede Berechtigung genommen. Auch die neueren 
histologischen und embryologischen Arbeiten sprechen fur eine innige Zu- 
sammengehorigkeit der Parietalorgane, denen durch jene Zweiteilung eine 
vielleicht nur zu schematische und unnattrliche Gegentberstellung gegeben 
wurde. Eine Berechtigung kommt ihr nur zu im Sinne der Ausserung 
GAUPPS (1897): lf reilich ist dies (die Selbstandigkeit der Zirbel und des 
Parietalorganes) nur so zu verstehen, dass man sich von der Notwendigkeit, 
beiden Organen in der Wirbeltierreihe ein getrenntes Konto zu_ eroffnen, 
uberzeugt hat. Es soll aber nicht gesagt sein, dass beide Organe von jeher 
ganz ohne jede Beziehung gewesen seien.‘‘ 

In der Absicht, eine gewisse Homologie der Parietalorgane und der 
Seitenaugen zu beweisen, wurden viele Befunde erwahnt, die zeigen sollten, 
dass Parapineal- und Pinealorgan urspriinglich paarige Bildungen  seien. 
Besonders auch embryologisch voriibergehende Gestaltungen wurden in 
dieser Richtung gedeutet. Die Ahnlichkeiten im Aufbau von Seitenaugen 
und Parietalorganen konnen keine Beweise zur Annahme einer serialen 
Homologie dieser Gebilde sein. Die Ubereinstimmung zwischen diesen beiden 


Organen scheint mir in anderer Richtung zu liegen und nicht des Nachweises 
der Paarigkeit der Parietalorgane zu bediirfen. 


n folgenden sollen die Ergebnisse der Forschungen tiber die Parietal- 
die fir ihren gegenseitigen Vergleich von Bedeutung erscheinen, 


werden 


kommen und Lage. 


Das Auttreten zweier Parietalorgane in Jugendstadien und besonders 


erwachsenen Tieren verschiedener Wirbeltierklassen ist wohl das Aus 


‘bendste, was zur Unterscheidung zweier selbstandiger Organe fuhrt. 


ausgesprochensten ist dies bei Petromyzon. Bei Selachiern findet 
] 


dorsale Ausstilpung des Zwischenhirnes, die Epiphyse (ab 
gesehen von Locys embryologischen Befunden, die spater erortert werden). 
\hnlich sind die Verhaltnisse bei Ganoiden mit Ausnahme von Almia, wo 
nach Hitt (1894) und EycLesHyMER und Davis (1897) zwei voneinander 

ich abgesetzte Parietalorgananlagen vorliegen. Bei ausgewachsenen Te 
leosteern ist nur das Pinealorgan vorhanden, in jungen Entwicklungsstadien 
wurde mehrfach die Anlage eines vorderen Pinealorganes beobachtet. Bei 
Dipnoern ist nur ein Parietalorgan bekannt, ebenso bei Amphibien, bei denen 
aber das den Anuren zukommende Stirnorgan besonders interessant er 
scheint. Das Pinealorgan der Urodelen liegt als sackartiges Gebilde der 
Zwischenhirndecke eng auf und kommt mit der unteren Seite des Schadel- 
daches nicht in Bertthrung. Eine Veranderung am Schadeldach, oberhalb 


der Stelle, wo das Pinealorgan liegt, ist nicht zu erkennen. Ein distaler Teil 
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der Parietalorganbildung wurde nie festgestellt ; das sich vorfindende Gebilde 
wird als der proximale Teil des Stieles eines vollstandigen Pinealorganes an- 
gesehen. Unter den Reptilien weisen Lacertilier und Sphenodon zwei 
Parietalorgane auf. Bei Ophidiern und Cheloniern ist nur ein Parietalorgan 
vorhanden, bei Krokodilen soll ein solches tberhaupt fehlen.t Bei Vogeln 
und Saugern ist meist nur die Epiphyse vorhanden, es werden aber bei beiden 
Gruppen Korper vor der Epiphyse beschrieben (Prapinealkorper), denen von 
bestimmten Autoren die Bedeutung eines Parietalorganes zugeschrieben wird, 
wohl weil sie vor der Epiphyse liegen. Ob es sich hier um die unbestandige 
Bildung eines Nebenpinealorganes handelt, oder um ein konstant auftretendes 
Gebilde, ist nicht festgestellt. 

Bemerkenswert ist die weitgehende Ubereinstimmung der Tendenz der 
Parietalorgane in allen Wirbeltierklassen, mit Ausnahme der Vogel und 
Sauger, in moglichste Nahe der Haut zu gelangen, an die Oberflache des 
Korpers. Alle Stufen von blosser Anlagerung an den Schadelknochen, Ein 
dellung oder gar Kannelierung desselben bis zur Fontanellenbildung und 
Durchbrechung des Knochens kommen vor. Letztere Erscheinungen wurden 
auch bei Skeletten fossiler Wirbeltiere, wie bei Fischen, Stegocephalen und 
Reptilien aufgefunden. Ebenso durchgehend tritt in Erscheinung, oft mit 
voriger Tendenz im Zusammenhang, ein sogenannter Stirnfleck, der bedingt 
ist durch Veranderungen in der Haut oder tiefer liegender Gewebe in det 


Gegend der Parietalorgane und welcher ihre Lage von aussen erkennen lasst 


Kmbryologisches. 


Die ersten embryologischen Untersuchungen uber die Parietalorgane 
galten der Aufklarung tber die Herkunft des Stirnorganes der Anuren und 
des Parietalauges der Lacertilier und zeigten deren genetische Beziehung zu 
einer bestimmten Gegend des Zwischenhirndaches, zwischen Commissura 
habenularis und Commissura posterior. Die spateren embryologischen Unter 


suchungen wurden ausgefthrt, um die Homologien zwischen den Parietal 
organen unter sich und zu den Seitenaugen festzustellen. Dort suchte man 
Beweise fiir die Individualitat resp. enge Zusammengehorigkeit, hier hoffte 


man in der beobachteten paarigen Anlage eine engere Beziehung zu den 


paarigen Seitenaugen zeigen zu konnen, die Parietalorgane als paarige, seg 


mental homologe Organe festzustellen. Bei Formen. die im erwachsenen Zu 
stand nur ein Parietalorgan aufweisen, wurde nach Uberresten des vorderen 
Parietalorganes aut frishesten Stadien gesucht. Viele der Feststellungen einer 
paarigen Anlage wurden nie wieder bestatigt. Dies und deren oft unklare 
Beschreibung als vorubergehende Erscheinungen lasst vermuten, dass manche 


' Siehe StupNI€KA (1905, S. 209): ,,Durch das Fehlen einer Epiphyse unterscheidet 


sich die Parietalgegend der Krokodilier yon jener fast aller ubrigen Wirbeltiere.“ 
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dieser Entdeckungen einem Wunsche, aber nicht tatsachlichen Verhaltnissen 
entsprachen, oder geringe voritibergehende Veranderungen mit zu_ grosser 
Bestimmtheit als Parietalorgananlagen angesehen wurden. 

In StupniéKas Zusammenfassung (1905) wird die unabhangige Ent- 
wicklung der Parietalorgane von Petromyzon betont. RuNNsTROMs Arbeit 
(1925) iiber die erste Anlage des Parietalorganes bei Petromyzon ist eine 
Revision der obigen Angabe, die der Anschauung von der urspringlichen, 

igen Natur der besprochenen Organe ernste Schwierigkeiten bereiten 

Seine Untersuchungen zeigen eindeutig, ,,dass, entgegen den Angaben 

STUDNICKA (1893) und Kuprer (1894), die Pineal- und Parapinealanlage 


bei Petromyzon von einer einheitlichen Aussttilpung des Huirndaches ent- 


steht‘. Das Parapinealorgan zeigt, obwohl nicht von Anfang an, eine asym- 


metrische Lage, es ist wenig nach links verschoben, zeigt aber keine so aus- 
gepragte Linksdrehung wie bei Amia. Eine Homologisierung mit entspre- 
chenden Gebilden bei Amia ist gut mOdglich, ebenso mit jenen bei Lacertiliern 
(auf der Entwicklung fussend). Die Ergebnisse liefern keine positiven Be- 
lege itir die Auffassung, dass die Parietalorgane urspriinglich paarige Bil- 
dungen waren 

Bei Selachiern wird allgemein eine einfache mediane Ausstulpung be- 

Locy (1894a,b) beobachtet, dass hinter der paarigen Depression, 
als erste Anlage der Seitenaugen, weitere zwei paarige Depressionen folgen, die 
er als ,accesscry optic vesicles’ bezeichnet. Mit den Seitenaugen zusammen 

Embryo im ganzen drei Augenpaaranlagen. Aus dem vorderen Paar 
accessory optic vesicles’ sieht er die Epiphyse entstehen. Locy sieht 
in diesem Organ ein urspriinglich paariges, den Seitenaugen serial homo- 
loges Organ. Die Verhaltnisse zwischen Pineal- und Parapinealorgan werden 
damit aber keineswegs beleuchtet. Denn das vordere Paar der ,,accessory 
optic vesicles vereinigt sich zur Bildung der Epiphyse, zum am meisten 
posterior oder kaudal gelegenen Parietalorgan. EyCLESHYMER und Davis 
(1897) geben eine eingehende Besprechung der Angaben von Locy, die 
dessen Deutungen fraglich erscheinen lasst. 

Amia und einige Teleosteer zeigen in frihester Anlage zwei Parietal- 
organe, wobei das Parapinealorgan durch seine geringe Grosse ausgezeichnet 
ist und daher als aus dem hinteren Blaschen hervorgegangen bezeichnet wird. 
Bei -Imia bildet die vordere Anlage sich weitgehend zuruck, bei Teleosteern 
soll sie spater tiberhaupt verschwinden 1894, und 
Davis, 1897). 

BERANECK (1893 b) beschreibt eine vorubergehend auftretende Anlage 
eines Parapinealorganes bei Anuren. Jene Hervorwolbung des Ependym 
daches vor der Commissura posterior, die er als Parapinealorgan betrachtet, 
ist nach der topographischen Lage und der Struktur wohl eine Hervor- 


wolbunge des Ependvmdaches, hervorgerufen durch das starke Wachstum 
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desselben bei der Bildung des Blutgefassknotens. CAmERONs Befund (1903) 


uber paarige Anlagen, die links und rechts der Medianen gelegen sein sollen, 
ist von keinem anderen Forscher konstatiert worden. Anders verhalt es sich 
mit den Angaben von Rrecu (1925), der auf allerfriihesten Stadien getrennte 
Verdickungen findet, die spater in eine gemeinsame Hervorwolbung ein- 
gehen. Anfangs sind sie durch eine schwache dorsale Eindellung noch ge- 
trennt, spater bilden sie gemeinsam die Epiphyse. Ahnliche Verhaltnisse 
zeigten auch die von mir untersuchten Stadien, es scheint mir aber nicht 
ausgeschlossen, dass sie durch die Entwicklungsvorgange auch einer einzigen 
\nlage bedingt sein konnen. Daher mochte ich sie auch nicht mit Bestimmt- 
heit als Anlagen eines Pineal- und Parapinealorganes bezeichnen. 

Bei Lacertiliern legen sich zwei Parietalorgane an, bald yetrennt durch 
eine dorsale Eindellung, bald als gemeinsame Anlage. Nach NoOwWIKOFF 
(1910) sollen diese Verhaltnisse sehr variabel sein und aut einer gegen- 
seitigen Wirkung von Wachstum und Druck der Gehirnflissigkeit beruhen. 
Diese Darlegung zeigt die Moglichkeit, viele jener embryologisch so wichtig 
scheinenden Tatsachen, die einen Beitrag zur Phylogenie dieser Organe 
liefern sollen, als entwicklungsmechanisch bedingt zu betrachten. W. J. 
ScuMipT (1908, 1909) spricht sich auf Grund von beobachteten Entwicklungs- 
hemmungen tur die Herkunft des Parietalauges als Abschnirung von der 
Epiphyse aus und findet, dass auch die normalen embryologischen Verhalt- 
nisse sich durch diese Annahme besser deuten lassen. 

Erwahnenswert ist die konstatierte paarige Epiphysenanlage bei Vogeln 
und Saugern (HILL, 1900, K. H. Krapse, 1929). 

Was auch immer uber die Individualitat der Parietalorgane gesagt 
wurde, ergibt sich doch aus den Untersuchungen ein enger genetischer Zu- 
sammenhang von Pineal- und Parapinealorgan. Uber die paarige Natur dieser 
Organe scheint mir nichts bewiesen. Es liegt auch keine Notwendigkeit dazu 
vor, um eine Beziehung mit den Seitenaugen anbahnen zu konnen. 

Die Vermehrung der Parietalorgane durch das Auftreten von Neben- 
parietalorganen scheint mir auch fiir die vergleichend anatomische Beurtei- 
lung nicht ohne Bedeutung zu sein. Solche variable Verhaltnisse zeigen, dass 
jene Teile des Zwischenhirndaches, die die Parietalorgane aus sich hervor- 
gehen lassen, die Moglichkeit verschiedener solcher Ausstiilpungen in sich 
tragen. Wovon es abhangt, dass bald nur eins, bald zwei oder gar mehrere, 
mehr oder weniger selbstandige Gebilde sich entwickeln konnen, die bald 


konstant, bald variabel auftreten, ist unbekannt. 


Innervation. 


Jenes einfache Innervationsschema, das dem Parapinealorgan und 


Parietalauge eine Habenularverbindung, dem Pinealorgan eine Verbindung 
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mit der Commissura posterior zuspricht, lasst sich nicht mehr halten. Wenn 
friher auf Grund der Innervationsverhaltnisse tber Homologie und Indi- 
vidualitat der verschiedenen Parietalorgane geurteilt wurde, so konnen diese 
Innervationsbeziehungen heute nicht mehr unter diesem Gesichtspunkt ver- 
wertet werden. So sagt auch HOLMGREN (1918 a): ,,Wenn wir an derjenigen 
\uffassung testhalten, welche die Innervation der Zwischenhirnanhange fur 
leren Homologien ausschlaggebend halt, so wurde eine doppelte Innervation 
der Epiphyse beweisen konnen, dass in diese Epiphyse noch andere 

als die wahre Epiphyse eintreten, eine Meinung, welche angesichts 
Untersuchungen von Denby (1907), BROOKOVER (1910), 

langer unbedingt unterstutzt werden kann.‘ Der 


(i910) kaum 


‘und hierfur liegt erstens darin, dass sich die Innervationsverhaltnisse viel 
lerter erwiesen haben, als jenes Schema angab. Zweitens zeigte es 

lie Kommissuren, nach welchen die Nerven ziehen, nur Durch 
derselben sind, deren Endigungen im Gehirn aber sozusagen noch 

art sind. Diese Durchgangsorte konnen rein topographisch bedingt 
‘in. Commissura-habenularis-Nervy ein Commissura 


kann. Dies geht aus dem Umstand hervor, dass die 


n Nerven in den Parietalorganen gelegen sind 


-hirn hineinwachsen. [1 fentrum tur eines dieset 
anzugeben ist bis jetzt nicht a keine dieser 


einer Nervenzelle im Gehirn in Beziehung beobachtet 


) 


Forschungen uber die Parietalorgane wohl am wenig 


abgeschlossen, und eine Darstellung der Ergebnisse bei den verschie 


Klassen der Wirbeltiere muss sehr ltickenhaft 
rapinealorgan ‘etalauge weisen nicht zugleich eine Verbindung 
der Commissura habenularis und der Commissur: terior aut, wie 
konstatiert ist. ies lasst sich wohl daraus 
entstehen, wenn die distalen Parietalorgan 
igermassen erreicht haben. Die Nerven der vorderen 
anderen Bedingungen jene der hinteren, welchen 
und der Ein 
N (19gISa) zur 
ausgehend von folgender hypothe 

Nerv symmetrisch. Die 

terior-Nerven vorhanden.“ 

Parietalorgane ergibt sich die 
Eintrittsorten der Parietalorgannerven 
lichwerden sind hier auch symmetrisch¢ 


Selachiern 


I 
S1¢ 
ra 
SG 
Sel 
osterior-Nery werden 
Nervenzellen dieser betre 
1 
und ihre rasern in ¢ 
(Jreane m GWenirn 
Nar + 
1 . = 
0) 
lene 
Pa 
das 
CTKid 
teile 
Blase 
Scna 
Auts 
tischne 
Habe 
peso! 
Ins G 
Nervenverhaltnisse wieder hergestellt worden (z. B. bei den i 


DAS STIRNORGAN DER ANUREN 


Histologie. 


Die neuesten Untersuchungen zeigen eine grosse Ubereinstimmung des 
histologischen Aufbaues der Parietalorgane der niederen Vertebraten bis zu 
der Klasse der Reptilien. Von dort beginnt der Ubergang zur Struktur der 
Vogel- und Saugerepiphyse. Interessant sind die von HOLMGREN (1918 b, c) 
besonders festgestellten Degenerations- und Regenerationserscheinungen an 
den Sinneszellen von Squalus und Kana. Erwahnenswert scheint mir, dass 


er jene Sinneszellstrukturen, aus denen der Sekretionszyklus hervorgeht, vor 


allem bei jungen Tieren festgestellt hat. Vielleicht liegt darin der Ubergangs- 


charakter von der jugendlichen Epiphyse zu der des ausgewachsenen Tieres. 
Trotz den charakteristischen verschiedenen Formen der Parietalorgane bei 
den einzelnen Vertebratengruppen, ja selbst bei Arten, ist der durchweg gleich 
formige histologische Aufbau erwahnenswert. Eine eingehendere Ausein- 


andersetzung uber diese Verhaltnisse folgt spater. 


KENNTNIS DER ERFORSCHUNG DER PARIETAL 
ORGANE DER ANUREN. 


Mit der Untersuchung des Stirnfleckes der Anuren durch STiEDA (1865) 
wird, wenn auch noch unbewusst, die so ausgedehnte Forschung tuber dic 
Parietalorgane eroffnet. Erst Gortrres Darstellung (1875) uber die Genese des 
Stirnorganes bei Bombinator veranlasste aber eine eingehende Untersuchung 
der Ausstilpungen des Zwischenhirndaches bei allen Wirbeltierklassen. Die 
guten Zusammenfassungen von GAupp (1897) und von STUDNICKA (1905) 
ertibrigen es, die Geschichte der friuheren Forschung darzustellen, ganz ab 
vesehen davon, dass ein Teil dieser Ergebnisse und Ansichten nur ftir den 
Gang der Forschung von Bedeutung ist, nicht aber fiir unsere gegenwartige 
Kenntnis dieser Organe. Anschliessend an eine kurze Ubersicht des Standes 
der Forschung zur Zeit jener Zusammenfassungen, werde ich die neuesten 
Arbeiten besprechen, soweit sie jene Kenntnisse erweitern. 

Die Genese des Stirnorganes der Anuren hat schon am Ausgang der 
Forschung einen grossen Einblick in die Natur der Parietalorgane gegeben. 
In allerfruhester Periode der Larvenentwicklung der Anuren erhebt sich 
vom dorsalen Dach des Zwischenhirnes, wenig vor dem rostralen Beginn 


des Mittelhirnes, eine Ausstilpung, die Zirbel genannt. Von dieser sondert 
sich nach einiger Zeit des Wachstums, zur Zeit der Prometamorphose, ein 
distaler Teil ab und gelangt im Laufe der Embryonalentwicklung in engste 
Nachbarschaft zur Haut. Die sich entwickelnde Gehirnhaut trennt das distale 
Blaschen von der proximalen Zirbelpartie, ein nervoser Strang, der das Blas- 


chen mit dem Gehirn verbindet, bleibt aber, soweit bekannt, zeitlebens be- 
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stehen. Das Blaschen, anfanglich mit einem Lumen, soll spater meistens eine 
kompakte Zellmasse darstellen, die im Stratum compactum des Corium ein- 
gebettet liegt. Wo ein Lumen bleibt, sind ein dunnes Dach und ein ver- 
dickter Boden zu unterscheiden. Die Zellelemente sollen keine bestimmte An- 
ordnung zeigen. Fadenformige, plasmatische Massen ziehen durch das Lumen 
von Wand zu Wand. Die Endblase ist pigmentfrei, ausser bei Bombinator. 
Blutgefasse umgeben netzartig das Blaschen. Im Stratum spongiosum uber 
dem Stirnorgan sind zwar meist Driisen und oft auch Pigment vorhanden, 
aber in viel geringerer Menge als in der ubrigen Kopthaut. Durch diesen 
Pigmentmangel bildet sich auf der Hohe der Seitenaugen in der Medianen 
der sogenannte Stirnfleck. Diese Lage, sowie die nervose Verbindung und 
die Entwicklung werden als Hinweis auf Sinnesorgancharakter angesehen. 
Der proximale Zirbelteil soll oft kompakt werden und Divertikelbildungen 
aufweisen; dadurch erhalt er Driisencharakter. Protoplasmafortsatze, die in 
das Lumen der Epiphysenorgane ragen, werden schon fruhzeitig beschrieben 
und von manchen Autoren als Zeichen eines Sekretionsprozesses, von andern 
als Fortsatze von Sinneszellen betrachtet. 

Vom Blaschen zieht der nervose Verbindungsstrang gegen das Schadel 
lach und dringt dert posterior yom Ethmoideum zwischen den Fronto- 
parietalia in den Gehirnraum. Er verlauft dann dorsal von der Epiphyse, oft 
in dieselbe eingebettet, bis zur Commissura posterior. GAUPP (1904) erwahnt 
einen einmaligen Befund eines feinen Nervenbtndels auf der Ventralseite. 

Von den neueren Forschungen sind besonders bemerkenswert die von 
HoLMGREN und Rrecu. HOLMGREN (1918c) unterwarf das Stirnorgan von 
Rana temporaria einer eingehenden histologischen Untersuchung. Er _ ver- 
wendete dabei besonders auch die Methylenblaufarbungsmethode. Im Zu- 
sammenhang mit seinen friiheren Untersuchungen an Cyclostomen, Te 
leosteern und vor allem an Selachiern erhielt er bemerkenswerte Resultate, 
die viel zu einer Vergleichsmoglichkeit unter den niederen Vertebraten bei 
trugen. Im distalen Blaschen, sowie im [piphysenstiel, stellte er drei Zell- 


elemente fest: Sinnes-, Ganglien- und Epithelzellen. Die Sinneszellen zeigen 


die typische Struktur der Sehzellen, deren verschiedene Ausbildung fuhrt 


ihn aber zur Vermutung, dass sie die verschiedenen Stadien eines Sekretions- 
zyklus darstellen, den er aus den histologischen Befunden zu ergrunden 
suchte. Ir findet keine plasmatische Faden, die durch das Lumen ziehen, 
wohl aber langgezogene Stabchen und Reste davon. Durch die Anwendung 
der Methylenblaumethode gelang es ihm, im Stirnorgan Ganglienzellen nach- 
zuweisen, deren Achsenzylinder sich zum Tractus pinealis vereinigen. Gleiche 
Verhaltnisse fand er auch in der proximalen Epiphyse. Uber den Tractus 
pinealis gelangt er zur Ansicht, dass er nur zentripetalwarts ziehende Fasern 
enthalt. Dieser Tractus kann median dem Epiphysenrticken entlang bis zur 


Commissura posterior verfolgt werden, wo er facherartig ausstrahlt. Eine 
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Habenularverbindung konnte er nicht finden, was moglicherweise mit der 
langgestreckten Form des Zwischenhirnes in Zusammenhang zu bringen sei, 
welche die Habenularganglien weit vor die Epiphyse verlegt. 

RIEcHs origineller Versuch (1925), durch genaues Studium der Parietal- 
organe wahrend des Lebenslaufes eines Anuren deren Funktion zu ergriin- 
den, falls sie eine sekretorische, phasenartige ware, ergab keine positiven 
Resultate. Das Hauptergebnis der embryologischen Untersuchungen ist die 
Feststeliung, dass die Epiphyse der Anuren ,,aus den friihzeitig verschmol- 
zenen, aber Anfangs deutlich von einander verschiedenen Anlagen der beiden 
Parietalorgane“ entsteht. 

VIALLt (1929) bestatigt weitgehend die Untersuchungen HOLMGRENS 
uber die Struktur der Sinneszellen an verschiedenen Amphibien und findet, 
dass der fundamentale, histologische Bau des Epiphysenapparates in der 
ganzen Amphibienklasse einheitlich ist. Auch er spricht sich auf Grund der 
histologischen Untersuchungen fiir eine sekretorische Tatigkeit dieser Organe 
aus. Weiter erwahnt er die charakteristischen morphologischen Unterschiede 
der Parietalorgane bei verschiedenen Amphibien und die grosse Einformigkeit 
in der Struktur der Epiphyse bei allen tiefer stehenden Gruppen der Verte- 
braten. 

KLEINEs Arbeit (1929) bringt keine neuen Einblicke in die Gestaltung 
dieser Organe. Er spricht sich kritisch aus gegentiber den Untersuchungen 
HoLMGRENS, da er selbst die feinere Struktur der Sinneszellen nicht fest- 
zustellen vermochte. Es ist moglich, dass das davon herrthrt, dass er nur 
altere Tiere untersuchte, HOLMGREN aber, nach einer brieflichen Mitteilung, 
die typischen Sinneszellen nur bei ganz jungen Tieren fand. KLEINE unter 
suchte die Frontalorgane erwachsener Anuren, besonders auch auslandischer 
Arten, darunter leider nicht die durch ihre systematische Stellung besonders 
interessante Resultate versprechenden Aglossa. Er betont von neuem das 
Fehlen eines Stirnorganes bei Hyliden und spricht von einem Parallelismus 
zwischen der Ritickbildung des Organes und der Hohe der Differenzierung 
der Arten. Er betrachtet eine bestimmte Funktion des Stirnorganes als un- 
wahrscheinlich. Seine experimentellen Versuche zur Aufklarung der Funktion 


ergaben keine Resultate. 


3. BESCHREIBUNG DER EIGENEN BEFUNDE. 


a. Materialund Technik. 


Die einheimischen Anuren, die in vorliegender Arbeit zur Untersuchung 


gelangten, suchte ich in ihren aufeinanderfolgenden Entwicklungsstadien in 


der Umgebung von Ziirich. Die grosse Sesshaftigkeit dieser Anuren erleich- 


terte mir ihr Auffinden sehr, so dass ich an einmal aufgefundenen Stand- 
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orten die gewinschten Tiere immer wieder antreffen konnte. Die verschie- 
denen Larvenstadien erhielt ich durch Aufzucht von Laich, der entweder 
von getangenen Tieren im Vivarium des zoologischen Institutes abgelegt 
worden war, oder im Freien gesucht wurde. Selbst in der gleichen Gegend 
on den Larven der gleichen Art im gleichen Fang oft recht verschie- 
-ntwicklungsstadien zu erhalten. 
Fixierung wurden vor allem die Gemische von Zenker mit Eisessig 
Formol, von Bouin, Sublimat-Eisessig, Formol und die Flemmingsche 
(stark) verwendet. 
fixierten Tiere wurden dann entweder sofort in Paraffin eingebettet 
so%igem Alkohol aufbewahrt. Jiingere Stadien wurden oft in Zedern 
‘rgetuhrt, es zeigten sich darnach keine Schwierigkeiten mehr, auch 
ermassen zu schneiden. Zur histologischen Untersuchung kamen 
und Querschnittserien, seltener Horizontalschnitt 
ie Schnitte wurden meist mit Delafields Hamatoxylin, Eisenhamatoxylin 
eidenhain und Saffranin-Lichtgriin gefarbt. Zur cei der ner- 
vosen Verbindungen des Stirnorganes war die Anwendung spezieller Nerven- 
farbemethoden unerlasslich. Es gelangte zur Anwendung die Methylenblau 
farbung und die Darstellung der Neurofibrillen durch Silber nach _ Biel- 
schowsky. Ich konnte zwar Sinnes- und Ganglienzellen in Stirnorgan und 
der Epiphyse mit Methylenblau farben, ebenso konnten mit Hilfe der 
Bielschowskymethode die Neurofibrillen des Tractus pinealis von der Epzi- 
physe bis zu ihrem Eintritt in die Commissura posterior verfolgt werden. 
Dennoch habe ich mir noch nicht die Sicherheit in diesen Methoden er 
werben konnen, um aus dem vergeblichen Suchen nach einer Habenular 
verbindung mit Sicherheit auf deren Nichtvorhandensein zu_ schliessei. 
Wertvolie Hinweise uber diese speziellen Nervenfarbemethoden verdanke ich 
einer freundlichen brieflichen Mitteilung von Herrn Prof. Dr. Nits Hot 
REN (Stockholm) 
die Untersuchungen an Xenopus levis standen mir fixierte 
tellenbosch (Stud-Afrika) zur Verftigung. Diese 
ren zum Teil in Sublimat-Eisessig, zum Teil 


‘malin fixiert. m zoologischen Institut wurden mir drei lebende, 


wachsene Exe are zur Verfugung gestellt, die aus einer Tierhandlung 


lungenan einzelnen 


orientierende Ubersicht tuber die Teile und die 


Anuren, wie sie sich aus vorliegender 


embryonale Stirnorgan-Epiphysenanlage, 
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Medianschnitt durch das Zwischenhirndach einer aus der Eihulle praparierten 
von Alytes obstetricans mit ausseren Kiemen und reichen Dottermassen. Vergr. 


200 X. 


1a. Photographische Aufnahme des Praparates der Fig. 1. Vergr. 220 X. 
sie bei Alytes obstetricans und ahnlich auch bei Bombinator pachypus an- 
vetroffen wurde. Der schlauchformige Auswuchs des Zwischenhirndaches 


gliedert sich erst spater in Blaschen und Stiel. Er zerfallt zwar durch Bie- 


gungen in mehrere Abschnitte, die Einheitlichkeit des Anlagekomplexes geht 


dadurch aber nicht verloren. 


13 
Mz 
* 
P 
\ 
H VAC 
x 
| 
+ 
/ 
S 
/ 
/ 
? 
Fig. I. 
14 


W. P. WINTERHALTER 


Etwas anders liegen die Verhaltnisse bei Bufo vulgaris und /1yla arborea, 
wie es Fig. 2 illustriert. Schon in den ersten Stadien bildet sich eine blaschen- 
formige Ausstilpung, die vom spater sich entwickelnden Epiphysenrohr 
deutlich abgesetzt ist und, wenn auch noch in Zusammenhang mit den proxi- 
malen Teilen, als spateres Stirnorgan schon jetzt deutlich gesondert erscheint. 

In Fig. 3 ist das Stirnorgan und dessen Lage zum Gehirn bei einer Larve 
von Alytes obstetricans gegen Ende der Metamorphose zu sehen. Dies ist 


die Zeit der kompliziertesten Ausgestaltung dieses Gebildes. Das Stirnorgan 


dianschnitt durch das Zwischenhirndach einer von Bufo vulgaris mit 
geringer Entwicklung der ausseren Kiemen gr. 400 X. 


liegt im Corium der Kopfhaut eingebettet. Von basalen, proximalen Faser- 

d 

massen des Stirnorganes aus zieht der Tractus pinealis gegen das Gehirn, 

durchstosst die Gehirnhaut und gelangt uber die Paraphyse weg auf die 

dorsale Seite der Epiphvse, von wo er bis zur Commissura posterior verfolet 
pn) 


werden kann. 


obstetricais R. 


Die Larven von Alytes obstetricans legen einen grossen Teil ihrer Em- 
bryonalentwicklung in der Iihtlle eingeschlossen zuruck, erst betrachtliche 


Zeit nach der Prometamorphose verlassen sie dieselbe. Eine gewaltige Dotter- 


masse dient ihnen bis zu dieser Zeit als Nahrung. Fig. 4 zeigt eine ganz junge 


Larve aus der Eihulle herausprapariert. Ein Sagittalschnitt durch das Gehirn 
von Larven dieses Alters ergibt Verhaltnisse, wie sie Fig. 5 und 6 illustrieren. 
Das Dach des primitiven Vorder- und Zwischenhirnes zeigt eine unverdickte, 
aus einer Zellreihe bestehende Wandung. Die erste sichtbare Veranderung 
des Zwischenhirndaches ist eine schwache Erhebung, die etwas nach vorn 
gerichtet ist, » Parietalorgananlage. Dies halte ich fur die um- 
fassendste DBezeichnung der Gebilde des posterioren oder kaudalen Zwischen- 


hirndaches. Sollte sich eine doppelte Anlage im Sinne RiecHs nachweisen 
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lassen, so musste sie auf noch fritheren Stadien gesucht werden. Ich habe 
Serien fritherer Stadien gesehen, aber sie waren ohne eine derartige Anlage. 


Das folgende, in Fig. 7 festgehaltene Stadium zeigt grosse Ahnlichkeit mit 
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der Epiphysenaussiul- 
pung der  Urodelen, 
hervorgerufen durch 
die nach vorn und hin- 
ten gerichtete Ausla- 
gerung der ersten An- 
lage. 

Bei wenig alteren 
Larven ist von der 
Kpiphysenanlage der 
kaudalwarts gerichtete 
Teil starker ausge- 
wachsen. Die Wandung 
ist verdickt, im Gegen- 
satz zum JDach des 
Zwischenhirnes, aus 
dem sie hervorge 
gangen ist. Die Com 
missura posterior ist 
zu erkennen und die 
Wandung des Prosen 
cephalon hat den Epen 
dymcharakter verloren. 
Das Ependymdach des 
Zwischenhirnes vor 
len Blaschen zeigt 

schwache \\ ol- 

(Fig. 8). Pigment 

in den Gehirnmas 
sen keines zu_ finden. 
Bei diesen und einige 
Zeit darauf folgenden, 
laichhulle pra 
parierten Larven mit 
ausseren Kiemen und 
Dottermassen 


rch die unpigmentierte Haut deutlich zu sehen (Fig. 9). 


\m Zwischenhirndach liegt zwischen den Hemispharen die Paraphyse und 


etwas grosser, als rundlicher Korper, die Parietalorgananlage, die 
‘ine Epiphyse betrachtet wird. 
folgencen Stadium ist die Epiphyse zu einem schlauchartigen 


‘n (Fig. 1 und ta). Die dorsale, dem Integument an 
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liegende Wand der Epiphysenausstiilpung besteht aus einer Zellreihe, die 
anderen Teile haben den Ependymcharakter verloren. Die Gesamtheit der 
‘piphyse zerfallt in einen ventralen, anterior gerichteten und einen dorsalen, 


posterior gerichteten Schenkel. Vor der Epiphyse erhebt sich als weitere 


Fig. 6. Parietalorgananlage der Fig. 5 400 X vergr. Die Verdtinnung der Epidermis tber 
der Parietalorgananlage ist eine vereinzelte, vorubergehende Erscheinung. 


GP 


Fig. 7. Medianschnitt durch das Gehirn einer wenig alteren Alyteslarve als in Fig. 6. 
Vergr. 400 X. 

ausgepragte Umwandlung des Zwischenhirndaches eine schlauchformig ge- 
wundene Ausstiilpung, die Paraphyse; sie ist reich von DBlutgefassen um- 
geben und behalt im Aufbau der Wandung den Ependymcharakter bei. 
Querschnitte durch diese Stadien (Fig. 10), auf der Hohe der Epiphysen- 
ausstilpungen, lassen unter dem Integument den dorsalen, darunter den 
ventralen, anterioren Schenkel erkennen. Dieser liegt auf dem dtnnen 
Zwischenhirndach, das z. B. bei nicht ganz frontalen Schnitten auf der Hohe 
der Paraphyse getroffen sein kann. Seitlich liegen die Ganglia habenularia. 

A. Z. 193%. 7 
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das Gehirn einer aus der Eihulle praparierten Larve von 
Alytes obstetricans. Vergr. 100 X. 

Die Epiphysenausstulpung wird im gesamten angelegt und erst spater er 

folgt, durch Abtrennung der distalen Partie des zusammenhangenden Schlau- 

ches, die Sonderung in das distale Endblaschen, den Verbindungstrakt und 
den proximalen Stiel. 

Vor der Abtrennung des distalen 

Teiles der Epiphyse beginnt die Dif- 

ferenzierung der die Epiphyse auf- 

bauenden Zellen. Dass histo- 

logische Differenzierung begonnen 

hat, erhalt seinen Ausdruck auch in 

dem strukturellen Aufbau des Blas- 

chens. Es scheint mir von grosser 

Bedeutung, dass bei allen von mir 

untersuchten Anuren, in jungen Sta- 

dien, das Blaschen eine ganz _ be- 

stimmte Anordnung der dasselbe auf- 


bauenden Bestandteile zeigt. Der ba- 


sale Boden des dorsalen Epiphysen- 


schenkels zeigt gegentiber dem aus 
einer Zellreihe bestehenden, dem In- 
tegument anliegenden Dach eine er- 
hebliche Verdickung. Es lassen sich 
Fig. 9. Aus der Eihiille praparierte Larve daran unschwer eine mittlere Kern- 
von Alytes obstetricans mit ausseren Kie 


men. Ansicht von dorsal auf das unprapa- 
rierte Tier. Lupenvergr. unterscheiden. Die plasmatischen Ge- 


zone und plasmatische Randzonen 
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rig. 19. Querschnitt durch das Zwischenhirn einer Alyteslarve des Stadiums der Fig. 1. 


Der Schnitt ist von oben, rechts, hinten nach vorn, links, unten gerichtet. Vergr. 400 X. 


Fig. 11. Querschnitt durch das Stirnorgan von 


Advtes obstetricans kurz vor der Ab- 
trennung desselben. Schema des besonderen 


\ufbaues bei Alytes. Vergr. 450 X. 


bilde, die gegen das Lumen des spateren Stirnorganes gelegen sind, sind 
Plasmafortsatze von Sinneszellen, nach aussen liegt die retikulare Plasma- 
masse. In der mittleren Kernzone wurden mit Sicherheit Kerne der Sinnes- 
zellen erkannt; ob sie ausschliesslich denselben angehoren, kann nicht gesagt 
werden. 
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Fig. 12. Wie Fig. 11, mehr kaudal gelegener Schnitt. 


Diese Anordnung ist deutlicher bei Hy/a und Bufo und wird dort naher 


beschrieben. Fur Alytes ist die spezielle Anordnung der Sinneszellen im vor- 


deren Teil des Blaschens interessant (Fig. 11). In der Mitte bilden zahl- 
reiche Kerne eine Erhebung, von der Randvertiefung ragen, zentralwarts 
gerichtet, die Plasmafortsatze der Sinneszellen hervor. Ein mehr kaudaler 
Schnitt (Fig. 12) zeigt die basal reich entwickelten Plasmamassen, aus denen 
der Tractus pinealis seinen Ursprung nimmt. Die genaue Verbindungsweise 
konnte mit den gewohnlichen Methoden nicht dargestellt werden. Blutgefasse 
dringen in diese retikularen Plasmamassen ein. Fig. 13 stellt einige Sinnes- 
zellen aus dem Stirnblaschen dieser Stadien bei starkerer VergrOsserung dar. 
An der Sinneszelle ist immer deutlich zu erkennen der basal gelegene 
Kern (die mittlere Kernzone wird durch diese Kerne gebildet) und der 
distale Plasmafortsatz mit Endanschwellung. Die wbrigen Einzelheiten 
waren kaum in sichere Beziehung zu bekannten histologischen Strukturen 
zu bringen und sie sind deshalb auch nicht mit den Namen belegt worden, 
wie dies HoL_mMGREN bei den entsprechenden Verhaltnissen bei Jana 
getan hat. Fast immer 
treten schwarz tingierte 
Sad 
Korner uber dem Kern 
auf, an ihrer Stelle kann 
sich aber auch eine Va- 
kuole befinden.* Durch 
verschiedene Fixierung 
und Farbung sind die 
grossten Unterschiede 
bedingt. 


1 Es konnte sich hier 
aus dem Stirnblaschen von Alytes um das Ersatzellipsoid nach 
lien wie Fig. 11. Vergr. 900 X HoLMGREN handeln. 
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Fig. 14 gibt ein Ubersichtsbild der Epiphysenform und der wtbrigen 
Gebilde des Zwischenhirndaches vor der Abtrennung des Blaschens. Das 
Velum transversum ist gebildet, die Paraphyse hat sich stark entwickelt und 
durch die Entwicklung von Blutgefassen, die das Ependymdach vor der 
Paraphyse in den dritten Ventrikel hineindrangen, ist es zur ersten Ent- 
faltung des Plexus chorioideus gekommen. Auch in der Umgebung der Epi- 


physe treten Blutgefasse auf, die besonders dem absteigenden Schenkel und 


Fig. 14. Medianschnitt durch das Zwischenhirndach einer Larve von Alytes 
Ubersichtsbild der Verhaltnisse kurz vor der Abtrennung des Stirnblaschens. Vergr. 


400 X. 


oostetricans. 


in der Kehle zwischen dorsalem und ventralem Schenkel der Epiphyse eng 
anliegen. Ihre mogliche Bedeutung bei der Abtrennung des Blaschens soll 
eine spatere Abbildung zeigen. 

Bei unversehrten Larven dieses Alters, bei welchen die Kiemen von den 
Kiementaschen uberwachsen werden, lasst das Pigment in der sich bildenden 
Gehirnhille nicht mehr die gesamte Gehirnmasse durch die Haut hindurch 
sehen. Vom Vorderhirn bleiben aber der hinterste Teil und vom Zwischen- 
hirn der vorderste Teil unbedeckt von Pigment. Man kann daher deutlich 
den Epiphysenkorper erkennen, der ungefahr die Grosse der Linse der 
Seitenaugen erreicht hat. Bei Larven nach der Kiementiberwachsung, vor 
der Abtrennung des Siirnorganes vom proximalen Epiphysenstiel, sind keine 
Gehirnteile mehr am unpraparierten Tier zu sehen; sie sind bedeckt von 
der pigmentierten Gehirnhiillle. Der dorsal von derselben liegende und von 


ihr umwachsene Epiphysenteil scheint aber, als weisslicher Korper auf 


21 


21 
Sp 
Gh 
SA Nall 
| y > 
| 
J V 
\ 
Ve_ “4 
\ 
= 


W. P. WINTERHALTER 


Stirnfleck 


deutlich durch die Haut hindurch. Es ist nicht eine aus- 

te corneaartige Bildung, die dies ermodglicht. Die Melanophoren in der 

iiber dem Stirnblaschen sind zwar sparlich oder fehlen ganz. Solches 

kann auch noch an anderen Stellen der Kopfhaut beobachtet werden. Manch 

mal besteht in der Pigmentierung wber dem Stirnblaschen und der wtbrigen 
Haut uberhaupt kein Unterschied. 

Bei noch alteren Larven, bis und wahrend der Metamorphose, ist das 

Stirnblaschen, beim frischen und noch nicht fixierten Korper, nicht mehr 

durch die Haut hindurch zu 

sehen. Dennoch besteht ein deut- 

licher weisser Fleck zwischen den 

Augen, der genau die Lage des 

Stirnblaschens markiert. Bei na- 

herer Untersuchung mit der Lupe 

lost sich dieser Fleck in viele 

weisse Punkte auf, die noch an 

anderen Stellen vorkommen, in 

dieser Gegend aber auf einen 


engen Raum um das Blaschen 


zusammengedrangt sind und mit 
I 


lossem Auge einheitlicher 
Fleck erscheinen (Fig. 15). Die 
abgetrennte Kopfhaut, unter dem 
Mikroskop betrachtet, zeigt deut- 
lich Melanophoren und Xantho- 


phoren, die letzteren gleichmassig 
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in der Haut verteilt, die ersteren an der Stelle, wo das Blaschen liegt, 


im vorliegenden Praparat eine Liicke freilassend (Fig. 16). Die Blis- 
chenmasse ist schwer zu sehen. Diese von Melanophoren fast freie 
Stelle uber dem Blaschen ermoglicht nicht, das durchsichtige Blaischen 
zu sehen, das auf der an Melanophoren reichen Gehirnhaut liegt. Die 
erwahnten weissen Punkte lassen sich auch hier deutlich erkennen in 


reicher Ansammlung um das Blaschen, tiber und unter demselben im 


. Sagittalschnitt durch das Stirnergan einer Larve von Alytes obstetricans in den 
Anfangen der Abtrennung. Richtung der Plasmafortsatze. Vergr. 800 X. 


Corium und der Tela subcutanea. Diese Punkte sind beim durchfallen- 
den Licht graulich, beim auffallenden Licht leuchtend weiss im dunkeln 
Praparat. Es sind Leukophoren, die in der Gegend des Stirnblaschens 
zusammengedrangt sind und so als Stirnfleck die Lage des darunter liegen- 
den Stirnorganes markieren. Einen gleichartig verursachten Nasenfleck beim 
javanischen Fugfrosch Racophorus leucomystax, der mit dem Stirnfleck 
nichts zu tun zu haben scheint, beschreibt EGGERT (1929). Dieser ist eben- 
falls bedingt durch das Fehlen der subkutanen Melanophorenlage und die 
\nlagerung von Guaninkristallen. Bringt man diese Alyteslarven in Fixie- 
rungsflissigkeit (Sublimat), so verandert sich das Blaschen und wohl auch 
die Haut derart, dass es durch die Haut hindurch, unter und besonders am 


Rande des Leukophorenfleckes deutlich zu sehen ist. Welche Beziehungen 
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zwischen dem Blaschen und diesen Leukophoren besteht, ist nicht zu er- 
kennen. Moglicherweise ergibt die starke Blutgefassversorgung auch eine 
starke Ablagerung dieser Exkretstoffe. 

Bei Larven, bei denen das Stirnorgan in den Anfangen der Abtrennung 


steht, zeigen die Zellen, die an das Lumen des Blaschens grenzen, eine gegen 


das Zentrum gerichtete Anordnung, was auf dem Sagittalschnitt (Fig. 17) 


in den strahlig gegen den anterioren Teil des Blaschendaches strebenden 
Plasmafortsatzen und den Kernen dieser Zellen deutlich zum Ausdruck 
kommt. 


piphysenanlage einer Larve von Alytes obstetricans 
slaschenabtrennung rer. 400 X 

18 zeigt die Verhaltnisse wahrend der Abtrennung des distalen Epi- 

physenteiles vom proximalen. Der frihere dorsale Epiphysenschenke! wachst 

immer mehr nach oben und vorn und verliert dadurch seine kaudale Lage 

Die sich entwickelnde Gehirnhaut mit dem Pigment scheint das Stirnblaschen 

ubrigen Epiphysenteil abzuschniren. In der Gegend, wo dies geschieht, 


ist die scharfe Abgrenzung der Wandung aufgelost und plasmatische Massen 
ziehen von dort gegen das Gehirn. In Fig. 19 ist der Fortschritt gegen die 
Verhaltnisse der Fig. 18 deutlich zu sehen, es zeigt sich darin zugleich die 


Entwicklungstendenz der folgenden Stadien. Der distale Teil ist weiter nach 
vorn geruckt, die Lucke um den absteigenden Epiphysenschenkel in der 
Gehirnhaut ist merklich verengert und das Lumen der distalen und das der 
proximalen Partie sind nicht mehr in Zusammenhang. Die Verbindung bilden 
plasmatische Massen, die von Blutgefassen begleitet werden. Es ist wohl 


moglich, dass letztere bei den Veranderungen des Verbindungsschenkels eine 
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Fig. 19. Medianschnitt durch die Parietalorgane einer Larve von Alytes obstetricans 
kurz vor der vollstandigen Abtrennung des distalen Teiles. Entwicklung des Verbin- 
dungsstranges. Vergr. 400 X. 

Rolle spielen. Sie begleiten auch die Fasermassen dorsal der Epiphyse. Der 
Eingang vom Blaschenlumen gegen das verschwundene Verbindungslumen 
hat einen Rest im sogenannten Atrium. Plasmatische Fortsatze ragen in das 

Blaschen- und Epiphysenlumen. 

Die weitere Entwicklung verlauft im Sinne der angegebenen Tendenz. 
Vor allem gelangt das Blaschen immer weiter nach vorn und in engste Be- 
ziehung zur Haut, dabei wird 
es von Coriumfasern umgeben. 

Wenn man die Durchtrittsstelle 
durch die Gehirnhaut als festen 
Punkt annimmt, so lasst sich 
die weitere Entwicklung be- 
schreiben als eine nach vorn 
gerichtete Verlagerung von 
Haut und Stirnorgan und eine 
nach ruckwarts gerichtete Ver- 
lagerung von Gehirn und Epi- 


physe. 


Fig. 20. Medianschnitt durch das Stirnorgan 


einer Larve von Alytes obstetricans mit starker 
Skizze, aus einer Sagittalschnitt- \triumbildung. Vergr. 400 X. 


Fig. 3 ist eine schematische 
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serie zusammengestel wahrend der Metamorphose mit 
gut entwickelten Hinterextremitaten. Von den retikularen Plasmamassen des 
basalen posterioren Blaschenteiles ist der Verbindungsstrang, Tractus pinealis, 
gut zu verfolgen, wie er in schiefer Richtung durch die Gehirnhaut zieht und 
uber die Paraphyse weg auf die dorsale Seite der Epiphyse gelangt. Von 


dort ‘+r plasmatische Strang oft bis zur Vereinigung mit den Plasma 
massen der Commissura posterior zu verfolgen. Manche Serien zeigen den 
Eintritt in die Commissura posterior nicht. Die Plasmamassen des Verbin 


dungsstranges dorsal der Epiphyse lassen sich oft nur bis zu zwei Dritteln 
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in posteriorer Richtung nachweisen. Auf sehr seitlich gelegenen Sagittal- 
schnitten, wie auf Querschnitten, sind hie und da Plasmamassen zu sehen, 
die von der dorsalen Wand der Epiphyse seitlich herab in die Gegend der 
Commissura habenularis treten und die Moglichkeit einer Habenularverbin 
dung bestehen lassen. Leider gelang es mir nicht, mit speziellen Methoden 
diese Verhaltnisse zu klaren. 

Die Epiphyse verandert ihre Gestalt durch hie und da auftretende Aus- 


stulpungen. Erwahnenswert ist die beobachtete paarige Bildung im anterioren 
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‘ig. 22. Starke Vergrosserung des Stirnorganes von Alytes obstetricans der Fig. 3 
Vergr. 450 X. 

Teil der [piphyse. Ebenso zeigt, wenn auch selten, das Blaschen unregel 

massige Aussttlpungen. Diese Wandauswuchse konnen im Zusammenhang 

stehen mit dem Vorkommen von stark vertieften Atriumbildungen, die bis 

gegen die Gehirnhaut ziehen konnen (Fig. 20). 

Fig. 21 ist ein Querschnitt durch das Blaschen dieser Stadien und zeigt 
die Anordnung der Sinneszellen und der basalen, retikularen Plasmamassen. 
ig. 22 ist eine starke Vergrosserung des Blaschens der Sagittalschnittserie 
ler Fig. 3. Das Blaschendach weist mehrere Kernreihen auf. Einige Sinnes- 
zellen sind deutlich als solche zu erkennen. Die Kerne im basalen Teil ver- 
anschaulichen nicht klar ihre Zugehorigkeit. Deutlich ist das Hinstreben von 


Fasern von den Zellen gegen die Austrittsstelle des Verbindungsstranges, 


wobei im Boden des Blaschens eine starke plasmatische Masse auftritt. Durch 


das Lumen des Blaschens ziehen plasmatische Strange, in denen oft Te 
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von Sinneszellfortsatzen zu legen 
scheinen (schiefe Schnitte). Deut- 
lich sind die Coriumteile, die von 
der Haut sich abspalten und das 

Blaschen umgeben. 
Bei den von mir untersuch- 
ten, unversehrten, ausgewachsenen 
Tieren ist die Lage des Stirnorga- 
nes meist nicht festzustellen, es 
existiert kein eindeutiger Stirn- 
fleck. Wird die Kopfhaut einseitig 
durchschnitten und seitlich empor- 
gehoben, so ist das Stirnorgan als 
weisser Fleck zu sehen und der 
Verbindungsstrang bis zu seinem 
Kintritt in die Bindegewebe des 
Fig. 23. Kopt einer erwachsenen Alytes ob- Gehirndaches zu verfolgen (Fig. 
tetricans. Haut einseitig durchschnitten und 23). Das Stirnorgan ist stark um- 
nach links umgelegt. geben von weiss leuchtenden Leu- 
kophoren. Der Verbindungsstrang tritt erst in einiger Entfernung vom 
Blaschen durch das Corium, kann aber durch Wegpraparieren desselben 
bis zum Blaschen deutlich verfolgt werden. Schnitte durch die Kopfhaut 
erwachsener Tiere zeigen das Stirnorgan eingebettet in das Corium. Fs lasst 
sich keine bestimmte Anordnung der aufbauenden Elemente mehr feststellen. 


Das ganze Blaschen hat die Grosse einer kleinen Driise, ist aber durch seine 


tiefe Lage und die Struktur zu erkennen. Es ist mir nicht mehr gelungen, 


irgendwelche der spezifischen Zellen darzustellen. Bald sind die. Kerne kom- 
pakter angehauft, bald sparlich und durch plasmatische Strange verbunden. 
Gegenuber der komplizierten Anordnung der Bestandteile des Blaschens in 
larvalen und jugendlichen Stadien zeigt das Blaschen jetzt eine undifferen- 
zierte Eintachheit. KLEINE (1929) beschreibt einen artifiziellen Hohlraum 


um das Blaschen. Dieser hangt moglicherweise mit den Blutgefassen zu- 


sammen, die das Blaschen umgeben. 


Il. Bombinator pachypus Bre. 


GoeTrE (1875) hat durch seine Untersuchungen an Lombinator igneus 
die Herkunft der Stirndriise StrepaAs aufgeklart. Wenn sich auch seine Be- 
schreibung uber die Beziehung zum Neuroporusrest als unrichtig erwies, so 
hat er festgestellt, dass die Stirndruse ein unzweifelhafter Gehirnteil ist, 
ndamlich das distale, abgeschniirte Ende der Epiphyse, das tuber die Gehirn- 


haute gedrangt in engste Nachbarschaft zur Haut gelangt. 
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Fig. 24 und 25 ze1- 
gen je einen Sagittal- 
schnitt durch ein jing- 
stes Stadium der Epi- 
physenentwicklung. Das 
Dach des Zwischenhir- 
nes ist in der Gegend 
der Ausstiilpung durch 
Hoherwerden der Zel- 
len verdickt, die Zellen 
enthalten reichlich Dot- 
terplattchen und in dem 
gegen das Gehirnlumen 
gerichteten Ende der 
Zellen liegen hie und 
da Pigmentkorner. Die 
Ausstilpung ist deut- 
lich nach aufwarts und Fig. 24. Sagittalschnitt durch das Gehirn einer Lar 
zeigt dorsal eine schwache Eindellung, die auf einem spateren Stadium noch 
deutlicher zum Ausdruck kommt. 
RiEcH (1925) beschreibt als erster die allerjiingste Anlage der Parietal- 
organe bei Anuren. Nach ihm treten zwei hintereinander liegende, unter sich 


und von der Gehirnwand deutlich unterschiedene Zellkomplexe auf. Er be- 


trachtet den vorderen als einem Parapinealorgan, den hinteren als einer Epi- 


physe entsprechende Bildung. Durch Verschmelzung der getrennten Her- 
vorwolbungen und Hineinrticken der dickeren, hinteren Anlage in das Lumen 


der vorderen entsteht eine gemeinsame Aussttilpung. Die Fig. 24-—26, wie 


Parietalorgananlage der Larve von Fig. 24. 400 X vergrossert. 


29 
Dopl \ a” 
ant. 


W. P. WINTERHALTER 


auch die Beobachtungen an anderen Anuren zeigen Bilder, die eime ahn- 
liche Deutung zulassen, wenn auch die weitere Entwicklung nicht ganz der 
von Riecu beschriebenen an Rana entspricht. Dennoch vermag ich diesem 
Entwicklungsmodus nicht diese Bedeutung mit Bestimmtheit zuzuschreiben, 
ist doch auch ftir eine blosse Epiphysenbildung ein solcher Entwicklungs- 
gang moglich. RrecuHs Beobachtung zeigt aber, dass die Ausbildung eines 
diinnen Blaschendaches und eines verdickten Bodens schon in frihester Ent 


wicklung vorbereitet ist. Die Entdeckungen von Rrecu haben aber nichts mit 


ant. 


Parietalorgananlage einer Larve von Bombinator pachypus. Bemerkenswert die 
dorsale Eind ng und die Auslagerungen der Anlage. 


den Angaben von BERANECK (1893 b) zu tun (wie KLEINE angibt). Das von 
BERANECK beschriebene Stadium ist vor allem ein viel alteres und die Lage der 
voriibergehenden Ausstiilpung eine ganz andere als die in Rircus Angaben. 
Bei BERANECK spielt wohl das Verlangen, der Lehre von der Individualitat 
festen Boden zu geben, eine grosse Rolle, so dass er einer, moglicherweise 
im Zusammenhang mit der Bildung des Velum transversum hervorgerufenen 
Erhebung des Ependymdaches die Bezeichnung einer Parietalorgananlage 
veilegt. 

Das Stadium der Fig. 24—26 ist recht bedeutungsvoll, wenn man diesen 
Stadien eine so pragnante Deutung zukommen lasst. Die Ausstulpung ist 
durch eine mediane Eindellung des Blaschendaches in eine vordere und hin- 


tere geteilt und zeigt damit Ahnlichkeit mit den Verhaltnissen -bei Tieren. 


wo zwei Parietalausstiilpungen zur Entwicklung gelangen. Der vordere Teil 


entsprache einer Parapineal-, der hintere einer Pinealorgananlage. 
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R1iEcH (1925) beschreibt eine Wanderung des Pigmentes in die dem Lumen 
benachbarten Zellteile ; dies konnte ich auch an meinen Praparaten feststellen. 
Xs ist moglich, dass dieses Pigment spater ins Lumen austritt, was auch an 
anderen Stellen im Gehirn vorzukommen scheint. Die Vorgange, die zur 
nachsten Ausgestaltung des Blaschens fithren, verhalten sich ahnlich wie bei 
jenen Arten, wo das Blaschen schon friithzeitig gesondert erscheint (Fig. 27) 
Die posteriore Wand der bisherigen Ausstilpung verdickt sich und wird 
gleichsam durch die besonders posterior sich entwickelnde Epiphysenwand 


ins Lumen des Blaschens hineingedrangt. 


Fig. 27. Medianschnitt durch das Gehirn ciner Larve von Bombinator pachypus. Beginn 
der Entwicklung des proximalen Epiphysenstieles. Beginn der Differenzierungsvorgange 
im Blaschen. Vergr. 100 X. 

Dies kommt besonders im folgenden Stadium deutlich zum Ausdruck 


(Fig. 28). Auffallend ist vor allem die relative Grosse des Blaschens zum 


gesamten Gehirn. Die beginnende Differenzierung der Zellen des Stirn- 


organes findet in der charakteristischen Struktur der verdickten Blaschen- 
wand ihren augenfalligen Ausdruck. Das meist diinne Dach des Blaschens 
liegt eng der Haut an. Die absteigenden Wande, besonders die seitlichen 
und posterioren Teile, sind stark verdickt, und es lassen sich Sinneszellfort- 
satze, deren Kerne und eine retikulare Fasermasse unterscheiden. Das spa- 
tere Blaschen ist hoher als breit und steht mit seinen Wandungen noch im 
Zusammenhang mit jenen der Epiphyse. Dadurch ist auch die Gestalt des 
Lumens bedingt, es besitzt dorsal eine flache Gestalt und wird von den 
Sinneszellfortsatzen eingeengt; von ihm steigt abwarts ein Kanal, der kon- 
tinuierlich ubergeht in den Epiphysenhohlraum und damit in den dritten 


Ventrikel. Fig. 29 zeigt die extremste Ausdehnung der Epiphyse vor der 
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28. Medianschnitt durch das Gehirn einer Larve von Bombinator pachypus. Proxi- 
Epiphysenentwicklung und Blaschendifferenzierung weiter fortgeschritten als in 
Vergr. 100 X. 

btrennung des Blaschens. Auch hier wieder die gleiche Struktur der poste- 
rioren Blaschenwand, hervorgerufen durch die Anordnung der Kerne und 
der Plasmamassen. Auch im Epiphysenlumen sind deutliche Fortsatze von 
Sinneszellen. In der posterioren Wand des Blaschens ist ein Plasmazug bis 
dorsal von der Epiphyse zu verfolgen. Pigment ist in der Blaschenwand spar- 


lich vorhanden und ohne bestimmte Anordnung. Die Abtrennung des Blas- 


chens ist keine voilstandige Loslosung vom Epiphysenstiel. Durch das starke 


Nach-vorn-wachsen des Blaschens und die Einengung einer mittleren Partie 


Fig. 29. Medianschnitt durch die Epiphyse einer Larve von Bombinator pachypus. Ex- 
tremste Ausdehnung der Epiphyse vor der Blaschenabtrennung. Vergr. 400 X. 
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Fig. 30. Medianschnitt durch das Gehirn einer Larve von Bombinator pachypus kurz 
nach der Loslosung des Stirnorganes vom proximalen Epiphysenstiel. Vergr. 100 X. 


31. Sagittalschnitt durch das Zwischenhirndach einer Larve vo 
pachypus. Beginn der zirkularen Einschnurung. Vergr. 100 > 
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Fig. 32. Medianschnittschema der Parietalorgane von Bombinator pachypus gegen Ende 
der Metamorphose. Zirkulare Einschnurung, Verlauf des Tractus pinealis. Vergr. 100 > 
durch die umgebenden Gehirnhaute wird der Ubergang der kernreichen Blas- 
chenwand in die Epiphysenwand gelost, als Verbindung bleibt ein plasma- 
tischer Strang bestehen. Er zieht von der posterioren, basalen Seite des 
Blaschens gegen die Gehirnhaut, durchstosst dieselbe und zieht zur Spiize 
der Epiphyse. Dort kann der Plasmazug auf diesem Siadium nicht weiter 
verfolgt werden. Mit dieser Loslosung der Wandung ist auch das Lumen 
des Blaschens von dem der Epiphyse und damit vom dritten Ventrikel 
vetrennt worden (Fig. 30). 

Fig. 31 zeigt ein spateres Stadium der Blaschengestalt nach der Ab- 
trennung. Sie ist aus einem Sagittalschnitt durch Larven mit Hinterglied- 
massen gewonnen. Die Histologie des Blaschens ist die gleiche wie vordem 


und daher auch der strukturelle Aufbau. Das Blaschen weist, besonders 


Tp 


vangsschnitt durch den Tractus pinealis eines erwachsenen Bombinator pachypus. 
Jt 
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posterior, eine deutliche Einschniirung auf. Der Verbindungsstrang zieht vom 
Blaschen in gewundenem Verlauf gegen die Gehirnhille, durchdringt dieselbe 
und zieht uber die Paraphyse auf die dorsale Seite der Epiphyse und ist 
von dort bis zur Commissura posterior zu verfolgen. 

Lei Larven wie bei erwachsenen Tieren ist ein Stirnfleck meist deutlich 
zu sehen. Manchmal tritt derselbe aber erst bei der Fixierung deutlich in 
Erscheinung. 

Fig. 32 ist das Schema eines Medianschnittes eines Tieres am Ende der 
Metamorphose. Die Atriumbildung zieht auch die Wandung des Stirnorganes 
in Mitleidenschaft, ihr Ubergang ins dorsale 
Lumen korrespondiert mit einer zirkularen 
EKinschnurung, welche typisch ist fiir Bom- 
binator. Diese Einschntrung beschreibt schon 
Leypic (1890 a), sie wurde aber hier beson- 
ders erwahnt, da KLEINE (1929) andere Ver- 
haltnisse gefunden hat. Der Verbindungstrakt 
durchzieht in schiefer Richtung die Gehirn- 
haut. Coriumfasern spalten sich von der 
Hautschicht ab und umgeben das Stirnorgan. 

Fig. 33 stellt eine starke Vergrosserung _ in 
‘ig. 34. Sinneszellen aus der basalen 
‘piphysenwand eines erwachsenen 


dar. Er besitzt eine starke bindegewebige, Bombinator pachypus, Methylenblau 
farbung. Vergr. 900 X. 


eines Langsschnittes des Tractus pinealis 


pigmentierte Umhiillung. 


Es gelang mir, mit Methylenblau die Sinneszellen in Stirnorgan und Epi- 


physe darzustellen (Fig. 34). Dieselben zeigen weitgehende Ubereinstimmung 


mit denen, die HOLMGREN in seiner Arbeit tiber Rana abgebildet hat (1918 c). 


Ill. Bufo vulgaris Laur. 


Auch bei Bufo suchte ich, auf allerjiingsten Stadien, die Doppelanlage 
RiEcHs zu finden, es ist mir aber nicht gelungeu. Fig. 35 ist ein Median- 
schnitt durch eine aus der Laichhiille praparierte Larve, bei der die ersten 
Anfange der Zwischenhirnausstilpungen zu beobachten waren. Die Entwick- 
lung von diesem zum Stadium der Fig. 36 ist gegeben durch die Hervor- 
wolbung der knospenartigen Anlage der Fig. 35. Jene [instulpung einer 
posterioren Epiphysenanlage in die Wolbung einer vor ihr liegenden Parietal- 
augenanlage konnte nicht konstatiert werden. Erst auf spateren Stadien, die 
noch beschrieben werden, die aber keine solche Deutung mehr zulassen, ruickt 
eine posteriore, verdickte Masse nach vorn in das gemeinsame Lumen. 

Der Medianschnitt der Fig. 37 ist von einer eben ausgeschlupften Larve 


mit geringer Entwicklung der ausseren Kiemen. Es ist bemerkenswert, dass 
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in diesem fruhen Sta- 
Ge dium das spatere End- 
blaschen, als erstes Ge- 

bilde des Zwischenhirn- 

daches, deutlich ange- 

legt ist und relativ zum 

ubrigen Gehirn eine be- 

deutende Grosse be- 

sitzt. Das Endblaschen 

zeigt sich als kugelige 

Ausstulpung des Zwi- 

schenhirndaches. Vor 

ihm erstreckt sich die 

dorsale, einformige 

Ependymwand des 

dritten Ventrikels, die 

ohne Grenze in die La- 


mina terminalis wber- 


geht, hinter ihm be- 


ginnt die verdickte 
Wand des Mittelhirns, 


in dessen vorderem 
Teil die Commiussura 


5. Medianschnitt durch das Zwischenhirndach einer posterior eingelagert 


er Exhulle praparierten Larve von Bufo vulgaris ist. Im Raum zwischen 
Knospenformige Parietalorgananlage. Vergr. 100 X. 


aus i 

Gehirndach und _ Inte- 
gument, in den das Blaschen hineinragt, liegen sparlich PBindegewebsele- 
mente. Vor dem Blaschen und tuber dem Mittelhirndach bis zum Blas- 
chen reichend, in der gleichen Gegend, in der einige Tage spater Blut- 
zellen auftreten, liegen reichlich Dotterplattchen. Der Hohlraum des Blas- 
chens ‘ht in Verbindung mit dem Gehirnlumen, das Verbindungslumen 
ist aber verengert durch die verdickten, basalen Teile der Blaschenwand. 
RiEcH (1925) betont die Pigmentwanderung in den Anlagezellen des 
Blaschens; diese sind auf diesem Stadium beinahe frei von Pigmentkornern, 
im Gegensatz zu den ubrigen Gehirnteilen und in Ubereinstimmung mit den 
Zellen der Seitenaugen der gleichen Larve. Bei den Seitenaugen fihrt diese 
Verlagerung der Pigmentkorner zur Anhaufung derselben in der Pigment- 
slaschen liegen Zellen im Lumen, die reich mit Pigmentkornern 
es scheint mir moglich, dass sie aus der Wandung ausgestossen 
Beginn einer Zelldifferenzierung ist durch den Plasmareichtum 
slaschenzellen angedeutet. Aus diesem und aus spateren Stadien ist zu 


erkennen, dass sich das Blaschen anlegt, ohne dass ein proximaler Epiphysen- 
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teil sichtbar ist; es erscheint bei poské 
Bufo nicht als eine Abschnurung y 


der distalen Partie der schon gebil- 
deten Epiphyse. 
Bei einer um einen Tag alteren 
Larve ist durch starke Verdickung 
der hinteren, basalen Wand oder 
durch Vordrangen von basalen Tei- 
len ins Lumen das Stirnblaschen 
nach vorn gebeugt. Der Blaschen- 
hohlraum ist eingeengt und _ steht 
durch ein langes, spaitformiges Ver- 
bindungslumen mit der Gehirnhohle 
in Zusammenhang. In der basalen, 
hinteren Wand des Blaschens_ be- 
ginnen sich Fasermassen zu diffe- 
renzieren. Wieweit diese Verande 
rungen durch den_ entstehenden 
proximalen Epiphysenteil bedingt 
sind, ist schwer zu bestimmen, dass 
sie aber damit in Zusammenhang 
stehen, ist offensichtlich. Es zeigt Fig. 36. Medianschnitt durch das Zwiscl 
sich deutlich der Beginn der Ent- hirndach Sage! wenig alteren Larve von Bu/ 
; vulgaris als in Fig. 35. Vergr. 100 X 
wicklung des proximalen Epiphysen- 
teiles. Der Ausstulpungsprozess, der zur Bildung des Blaschens gefthrt hat, 
setzt sich fort, bevor das Blaschen vom Gehirn getrennt ist, und stdsst das 
selbe vor sich her, nach vorn und dorsalwarts (Fig. 2). 
Die folgenden, fur die Gestaltung des Stirnorganes so wichtigen Stadien 


fallen in die Zeit der Prometamorphose. Durch den stark nach vorn wach- 


senden Epiphysenstiel wird das Stirnorgan nach vorn geschoben, der Dorsal- 


sack und die reichen Blutgefasse des Velum transversum verlegen ihm dort 
den Weg und das Stirnorgan gelangt so dorsalwarts in engste Nachbarschaft 
des Integuments. Lumen und Wandung der Epiphyse und des Stirnorganes 
gehen ineinander tuber, sind aber durch die angegebenen Verlagerungen 
rechtwinklig zueinander abgesetzt (Fig. 38). Die Bindegewebselemente be- 
ginnen sich zur Gehirnhaut zu verdichten und liegen in der Gegend des 
Stirnorganes, in der Hohe der Einschniirung zwischen distalem Blaschen 
und proximalem Stiel so, dass das Blaschen tiber die Gehirnhaut hinausragt, 
in den Raum zwischen ihr und dem Integument. Das Lumen des Stirn 
organes hat eine bedeutende Grdésse erreicht. Die histologische Differen- 
zierung ist eingetreten. Eine bestimmte Anordnung der Kern- und Plasma- 


massen des Stirnorganes, die schon auf fritheren Stadien angedeutet war, 
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37. Medianschnitt durch die Parietalorgananlage einer eben ausgeschlupften Larve 
von Bufo vulgaris mit geringer Entwicklung der ausseren Kiemen. Vergr. 400 X. 


2 


Fig. 38. Sagittalschnitt durch die Parietalorgananlage einer Larve von Bufo vulgaris 


zur Zeit der Prometamorphose. Beginn der Differenzierungsvorgange. Vergr. 400 X. 
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- 


Fig. 39. Querschnitt durch das Stirnblaschen einer Larve von Bufo vulgaris gleichen 
Alters wie in Fig. 38. Vergr. 900 X. 
ist nun pragnant zum Ausdruck gekommen. Fig. 39 ist ein Querschnitt durch 
den mittleren Teil des Stirnorganes einer Larve gleichen Alters wie bei 
Fig. 38. Das Stirnorgan zeigt eine Gliederung in ein dorsales einzellreihiges 
Dach und in basale linke und rechte Kernmassen, das Lumen erhalt dadurch 
eine schirmformige Gestalt. Die basalen Zellmassen zeigen eine besondere 
Anordnung der histologisch differenzierten Zellen. Es folgen sich von aussen 
nach innen in der Wandung folgende Schichten: eine aussere Kernzone, eine 
retikulare Plasmaschicht, eine innere Kernzone, die inneren Plasmafort- 
satze. Diese Plasmafortsatze stehen mit Kernen der inneren Kernzone im 
Zusammenhang und ragen frei ins Lumen des Stirnorganes, sie sind im dor- 
salen, wie im absteigenden Lumen dorsalwarts gegen das Dach gerichtet. 


Die mit Delafield-Hamatoxylin gefarbten Schnitte lassen keine Struktur- 
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ube r de 


von der 


eigeniumlichkeiten der Plasmafortsatze erkennen. Zwischen den Zellen liegen 
Dotterzellen; es ist moglich, dass vakuolenartige Gebilde in der Blaschen- 
wand mit diesen im Zusammenhang stehen. Die basalen Bodenmassen werden 
durchdrungen vom absteigenden Lumen, was zu den Quer- und Sagittal- 


schnittbildern fuhrt, wie sie Fig. 40 und 41 zeigen. 


Es folgen die Stadien der Abtrennung des Stirnorganes vom proximalen 
Epiphysenstiel, bei einer Larve gegen Ende der Kiementtberwachsung. Bei 
dieser Larve ist zum ersten Male am unverletzten Tier die Lage des Stirn 


organes zu erkennen. [és wird oil angegeben, dass dieses Durchscheinen des 
Stirnorganes durch die Haut durch geringe Pigmentierung des Integuments 
in Stirnblaschen bedingt sei, bei den von mir untersuchten Larven 


konnte ich aber keine solche Corneabildung erkennen. Das Gehirn ist bedeckt 


tegument, durch welches es durchscheint. Die Verschiebung des Stirnorganes 
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\btrennung desselben vom Fig. 41. Sagittalschnitte durch das 
EK piphysensti \nordnung Stirnblaschen wie in Fig. 40. a. Seit 
u1 Plasmamassen. a. Mitt licher Sagittalschnitt. b. Medianer Sa 
les Blaschens mit Atrium gittalschnitt. Atrium getroffen 


stark pigmentierten Gehirnhaut; als einziger Teil der weissen Gehirn 


egt das Stirnorgan dorsal von der Gehirnhaut, eng unter dem In- 
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von seiner ursprunglichen Lage nach vorn, integumentwarts, und die Ent 
wicklung der pigmentierten Umhiillung des Gehirns fiihrt zur Abtrennung 
des Blaschens vom proximalen Stiel. Der Plasmastrang, der posterior aus 
der retikularen Plasmamasse austritt und dorsal zur Epiphyse verlauft, ist 


bedeutend verlangert. Die distale Grenze der Epiphyse ist durch die Ab 


Fig. 42. Sagittalschnitt durch eine Larve von Bufo vulgaris gegen End - Kiemen 

uberwachsung, wahrend der Abtrennung des Stirnorganes von der Epiphys Vergr 
450 X 

trennung und den plasmatischen, von Kernen begleiteten Faserzug unscharf. 


Die gleichen Plasmafortsatze, die ins Stirnorgan ragen, sind auch in der 


Epiphyse zu finden. Das Verhaltnis zwischen Lumen und retikularen Faser- 


massen ist wechselnd, und man glaubt oft eine andere Anordnung zu erkennen 
als die erwahnte, sie lasst sich aber immer auf die angegebene zuriickftshren 
(Fig. 42). 

Auf spateren Stadien ist das Blaschen vollstandig getrennt von dem 
proximalen Epiphysenstiel. Deutlich zu verfolgen ist der Tractus pinealis; 
so zeigt ihn Fig. 43 von der Spitze der Epiphyse gegen die Gehirnhaut 
ziehend. Auf Fig. 44 tritt er, von der dorsalen Wand der Epiphyse kom- 


mend, in Gehirnteile des Mittelhirnes ein und verlauft in der Richtung gegen 
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Larve von Bufo vulgaris, Epiphysenspitze und Tractus 
pinealis. Vergr. 900 X 
die Commissura posterior. Der weitere zentrale Verlauf konnte nicht fest- 
vestellt werden. 
g. 45 zeigt das Blaschen bei einem jungen Bufo am Ende der Metamor- 
phose. Man sieht, dass die Melanophoren in der Haut tiber dem Stirnorgan 


weder in der Epidermis noch im Corium fehlen. Das Blaschen zeigt die 


charakteristische Anordnung. Der verdickte Boden nimmt hier, wie auch 


noch auf anderen Serien zu sehen ist, eine mehr posteriore Lage ein. Die 


proximales Epiphysenende, Tractus pinealis und Commissura 
posterior. Vergr. 900 X. 


42 
Gh 
Tp Ep + 
/ 
Lyf 
= V4 
4 
~ 
ip 
(3 | uN Ties 
1 
ey 19 
ch 
42 


43 

DAS STIRNORGAN DER ANUREN 
Sinneszeilen sind sehr differenziert und zeigen in den feineren Strukturen 
weitgehende Ubereinstimmung mit jenen von Kana temporaria, wie sie HoLm- 
GREN darstellte. Im posterioren, basalen Blaschenteil tritt der Tractus pinealis 


aus. In dieser Stadien beginnt das Lumen des Blaschens oft verschiedene 


Fig. 45. Sagittalschnitt durch das Stirnorgan von Bufo vulgaris am Ende der Meta- 
morphose. Vergr. 900 X. 
Formen aufzuweisen und dessen aussere Wand zeigt nicht mehr jene so 
ausgepragte Anordnung seiner aufbauenden Elemente. 
Von einem Scheitelfleck kann man beim ausgewachsenen Bufo nicht 
sprechen, wenigstens konnte ich nie mit Sicherheit die Lage des Stirn- 


blaschens am unpraparierten Tier bestimmen. 


IV. Hyla arborea L. 


STUDNICKA (1905) schreibt in seiner zusammenfassenden Arbeit tber 


die Verhaltnisse bei Hyla arborea: ,,Eine Endblase des Pinealorganes fehlt 


uberhaupt, auch zeigt die Haut an der betreffenden Stelle nicht die geringste 
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\bweichung von ihrem gewohnlichen Bau.‘ In der letzten Arbeit uber diese 


le (IXLEINE, 1929) wird diese Angabe bestatigt und durch Befunde an 
auslandischen Hyliden bekraftigt. Bevor ich meine Beobachtungen mitteile, 
mochte ich eine Ausserung DE GRAAFs (1886), der die Endblase auch nicht 


tstellen konnte, erwahnen: ,,Das excraniale Epiphysensttick fehlt bei der 
ausgewachsenen Hyla vollstandig. Die 


fes 


spitz nach vorn verlaufende [-piphyse 
beweist jedoch, dass auch dieses Tier im embryonalen Zustand ein Sttck 


- post. 


abgeschniurt hat.‘ Die Verfolgung des Abschntirungsvorganges der Endblase 
von der Epiphyse und die Beobachtung der dadurch hervorgerufenen Ge- 
staitung des Epiphysenschlauches liessen DE GRAAF diese Vermutung aus- 
sprechen. Meine Untersuchungen bestatigen diese ganz. STUDNICKAs und die 
\ngaben anderer Forscher stimmen, wenn man nur erwachsene Tiere einer 
Untersuchung unterzieht; wenigstens konnte bis jetzt bei diesen kein Stirn 
an gefunden werden. Bei Larven stellte ich aber schon bei den ersten 


Untersuchungen eine [Endblase fest, die allerdings erst durch die Wegnahme 


ler Kopthaut zu erkennen ist. Nur fur ganz kurze Zeit, in den jungsten 
lien, lasst sich die Endblase durch die Haut hindurch erkennen. 


Bei Querschnitten durch ganz junge Larven, bei welchen die Wand der 
Seitenaugen kontinuierlich in die Gehirnwand wtbergeht, ist noch keine Stirn- 
organanlage zu beobachten. Fig. 46 erinnert an die gleiche Anlage bei Alytes 


ws. Auch hier schaut die Anlage posteriorwarts. Dorsal ist eine 
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Larve von Hyla arborea. Vergr. 400 X 
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schwache Eindellung zu erkennen. Bei einem nur wenig Alteren Stadium 
jaden das Lumen und damit auch die Wandung der Anlage dorsal beidseitig 
aus und bilden so einen pilzartigen Aufsatz des Zwischenhirndaches. In allen 


Organen finden sich eine grosse Anzahl Dotterplattchen. Pigment ist in der 


Gh 
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Kig. 47. Schematische Median- und Querschnitte durch dic alorgananlage von 
Hyla arborea vor der Abtrennung des Blaschens. Die Lage der Querschnitte ist im 


Medianschnitt angegeben. Veranschaulicht die Atriumbildung und die Lage d Plasma- 


masse des Blaschens und der Kommissuren 

ausseren Fipidermisschicht reichlich vorhanden, sonst tritt es sparlich auf 
und fehlt in der Gehirnwand beinahe ganz. Es ist nicht allein das Hinein 
rucken posteriorer Teile der Epiphysenanlage ins Lumen, was die Bildung 
des spateren Blaschenbodens veranlasst, wie aus den folgenden Stadien zu 
sehen ist, sondern dazu tragt die schon jetzt beginnende Differenzierung und 
\usbildung der Plasmamassen bei. 

Das folgende Stadium (Fig. 47) zeigt den Beginn der Entwicklung eines 


Epiphysenstiels als proximale Fortsetzung der ersten Epiphysenanlage. Da 
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durch wird das Endstiick nach vorn und aufwarts gestossen. Ein Teil der 
posterioren, verdickten Gehirnwand wird so in das Blaschenlumen gedrangt 
und tragt zur Ausgestaltung seiner Wandung bei. Durch die schematischen 
Querschnitte in Fig. 47 wird der Bau des Blaschens, der in diesem fruhen 


Stadium in seinen Grundziigen schon vorliegt, deutlich gemacht. Dorsal bis 


\ 


48. Horizontalschnitt durch Zwischenhirnteile einer Larve ahnlichen Alters wik 


Fig. 47. Der Schnitt ist in der Richtung des Verbindungslumen gelegen. 


anterior bildet die Wandung des Blaschens ein dunnes Dach. Basal, beson 
ders posterior und seitlich, ist die Wandung verdickt durch die Ausbildung 
von Plasmamassen. Das Epiphysenrohr dringt gleichsam in diesen Boden jin 
ein und seine Wand geht tuber in die des Blaschens. Die Aussenglieder der 
Sinneszellen ragen ins Lumen des Blaschens. Durch die Differenzierungen 
um Bau des Blaschens hat dessen Lumen eine charakteristische Pilzgestalt 
erhalten. In Fig. 47 b ist dies zu sehen; das dorsale Lumen ist in Verbindung 
mit dem absteigenden Verbindungslumen, welches zu jenem der Epiphys« 
fuhrt. Es ist das spatere Atrium. Durch den Beginn der Sonderung in Blas- 


chen und proximalen Epiphysenstiel ist die Vorstufe zur Abtrennung des 
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ersteren vom proximalen Stiel gegeben. Diese und besonders die Zustande 
der nachst folgenden Stadien fallen in die Zeit der Prometamorphose, sie 
bestatigen damit Rrecus Hervorhebung der Bedeutung derselben fiir die lar- 
valen Differenzierungsvorgange. Das Blaschen ist jetzt durch die Haut hin- 


durch zu sehen. Besonders von der Seite ist es deutlich festzustellen als 


weisses, kugeliges Gebilde oberhalb der das Gehirn umgebenden pigmen- 


tierten Haut. Fig. 48 stellt eine Skizze eines Horizontalschnittes in der Rich- 


Fig. 49. Horizontalschnitt durch Stirnorgan-Commissura habenularis 


iner Larve von 
Hyla arborea nach der 


\btrennung des Blaschens. Vergr. 400 X. 


tung des Verbindungslumens dar. Das Ubergehen der Gehirn-Epiphysenwand 
in die des Blaschens ist deutlich. Vom gewolbten oberen I.umen zieht median 
das Verbindungslumen gegen das Gehirn und vereinigt sich noch ohne Unter- 
brechung mit dem Epiphysenlumen. Seitlich im Blaschen liegen die Plasma- 
massen, die das kugelige Lumen in einen dorsalen und einen absteigenden 
Schenkel getrennt haben. Bis es zur Abtrennung des Blaschens von der Epi- 
physe kommt, schreitet der Prozess der Epiphysenentwicklung noch weiter. 
Das Blaschen wird mehr nach vorn gedrangt. Zwischen Epiphysenstiel und 
Blaschen ist eine tiete Einschniirung, welcher rings die das Gehirn umhillen- 


den, pigmentierten Gewebe folgen. 
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Medianschnitt durch das Stirnorgan einer Hyla arborea-Larve geg ‘nde der 
Metamorphose. Vergr. 900 X 


Die histologische Umwandlung an der Einschnirungsstelle zwischen 
Stirnorgan und Epiphyse stellt die beginnende Abtrennung des Blaschens dar. 
Das Blaschen lost sich von seiner Wandverbindung mit der Epiphyse. Die 
Gehirnhaut tritt von allen Seiten enger an die Abschnurungsstelle. Von der 
plasmatischen Bodenmasse des Blaschens tritt ein Faserzug durch die Gehirn- 
haut zur Epiphysenspitze und lasst sich dorsal von ihr bis gegen das hintere 


inde der Epiphyse verfolgen. Fig. 49 zeigt diese Verhaltnisse in einem Hori- 


zontalschnitt, die Fasern verlaufen wtber der Commissura habenularis 
posteriorwarts gegen die Epiphyse. 

Der Bau der Epiphyse zeigi eine weitgehende Ubereinstimmung mit dem 
des Stirnorgans, nicht nur in der Fulbdidieventierune. sondern auch in der 
Anordnung der aufbauenden Elemente. 

Kin Medianschnitt durch das Stirnorgan einer Larve gegen [¢nde der 
Metamorphose mit entwickelten Gliedmassen stellt Fig. 50 dar. Das Blaschen 
hat, wie eine weiche Masse, durch die Verlagerung nach vorn und den zurtck- 
haltenden Widerstand in der Verbindung eine tropfenformige Gestalt er- 
halten. Das Lumen und die Lage der Fasermassen haben sich oft verschoben, 
der Grundbau der histologischen Gestaltung des Blaschens ist aber der gleiche 
geblieben. Von diesen Stadien an beginnt aber eine Veranderung der histo- 
logischen Verhaltnisse des Blaschens und damit auch das Verschwinden des 
sinnesorganartigen Aufbaues. Das Stirnorgan erhalt immer mehr eine un- 
differenzierte, unbedeutendere Gestalt, da es auch im Wachstum zuruck- 
ja eher selbst in seiner absoluten Grosse zuruckgeht. Das Blaschen 

wie bei den vorher beschriebenen Arten, in enge Beziehung zur 
langt, sondern liegt eng der Gehirnhaut aui. Eine reichliche Schicht 


‘gewebe trennt das Blaschen von der Haut. Darin liegt wohl der Grund, 
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warum es bei alteren Larven und jungen metamorphosierten Tieren, obwohl 
vorhanden, von aussen nicht zu sehen ist. 

Bei Tieren nach der Metamorphose, mit der Farbe und der Haut der 


ausgewachsenen Tiere, mit einem Stummelschwanz, ist nach der Abtrennung 


der Haut das Stirnblaschen als weisses Gebilde auf der schwarz pigmen- 


tierten Gehirnhaut deutlich zu sehen. 

Bei alteren, ausgewachsenen Tieren konnte ich nie ein Blaschen finden. 
Die Moglichkeit, dass ein solches besteht, wegen seiner Unscheinbarkeit und 
histologischen Veranderung aber nicht gesehen wurde, bleibt aber neben der 


Annahme einer vollstandigen Riicikbildung bestehen. 


V. Xenopus levis Daup. 


Der grosste Teil der Untersuchung tber diese so interessante Art wurde 
an dem fixierten Material aus Stellenbosch ausgefihrt. Die jungsten der 
Larven waren leider in der zu untersuchenden Gehirnpartie meist eingedruckt, 
so dass sie nur undeutlich die betreffende Gegend beurteilen liessen. Die 
Kleinheit der Zellen und die unbestimmten Zellgrenzen erschweren auch in 
besonderem Masse das Erkennen spezieller Differenzierungen auf diesen 
frihen Stadien. 

Fig. 51 zeigt die Verhaltnisse der jungsten Larven, die mir zur Ver- 
figung standen und histologisch verwertbar waren. Das Blaschen liegt als 
luftiges Gebilde schon dicht unter dem Integument, oberhalb des sich ent- 
wickelnden Gehirndaches. Die Abtrennungsvorgange des bBlaschens von den 
proximalen Ursprungsteilen geschehen in ahnlicher Weise wie bei anderen 


Anuren, soweit meine Praparate mir dartiber Aufschluss gaben. Auch, der 
dD 


. Xenopus levis. Sagittalschnitt durch das Stirnorgan einer Larve. Vergr. 900 > 
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52. Aenopus levis. Sagittalschnitt als Ubersichtsbild uber die Gehirnverhaltnisse 
einer Larve mit ganz kleinen Knospen der Hinterglicdmassen. Vergr. 50 X. 


54. Xenopus levis. Querschnitt durch Vorderhirn und Stirnorgan einer Larv: 
gleichen Alters wie in Fig. 53. Vergr. ca. 50 X. 
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durch diese Vorgange hervorgerufene Bau des Blaschens stimmt anfanglich 
mit dem der frither beschriebenen Arten tiberein, so z. B. die Atriumbildung 
und die Zweiteilung der Kernanhaufung in 
den basalen Teilen. Spater verandert sich 
diese Ausgestaltung. 


Ein Ubersichtsbild tuber die Lage des 


mit Hinter 


Stirnblaschens bei Larven mit ganz kleinen 
Knospen der Hintergliedmassen stellt Fig. 52 
dar. Das Blaschen liegt dicht unter der Haut, 
die dadurch merklich emporgewolbt ist. Es ist 


weit vorn uber dem Vorderhirn gelegen und 


Metamorphose 


ist auch relativ zum Gehirn sehr gross. Schon 
bei dieser schwachen Vergrosserung ist die 


Ansammlung der Massen im posterioren, ba- 


salen Teil auffallig. Fig. 53 ist eine starke 


wahrend der 


Schwanz noch sehr krafti 


Vergrosserung des Blaschens der Fig. 52. 


Vom tiefsten, am meisten posterior gelegenen 


Larve 


Punkt, der eng auf der Gehirnhaut aufliegt, 


ziehen faserartige Zellelemente durch das 


einer 


Lumen. Ein Querschnitt durch dieses Larven- 


stadium zeigt noch deutlicher die Lage und 


Tp in Fp Schd 
—} 


und Schadeldach 


durch Gehirn 


angsschnitt 


levis 


Xenopus 


Fig. 56. Xenopus levis. Etwas altere Larve als in Fig. 55. 
Querschnitt durch Vorderhirn und Schadeldach. Eintritt 
des Tractus pinealis in den Schadelknochen. Vergr. ca. 
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die Grosse des Blaschens zum Gehirn (Fig. 54). Die Haut uber dem Blaschen 
ist emporgewolbt und entbehrt der sonst stark auftretenden Pigmentierung. 
Hautfalten tuberwolben beinahe das Gehirn, Verhaltnisse, die interessant er- 
scheinen, sofern es sich nicht um Einfliisse des Fixierungsmittels handelt. 

Fig. 55 gibt ein Ubersichtsbild eines Langsschnittes durch Schadeldach 


und Gehirn eines Tieres wahrend der Metamorphose. Hinter- und Vorder- 


gliedmassen sind vorhanden, der Schwanz aber noch sehr kraftig. Am un- 


Tpin Fp _Schd 


Fig. 57. Xenopus levis. Gleiche Schnittserie wie Fig. 56. Tractus pinealis im Foramen 
parietale in der Gegend des Ubertritts in die Gehirnkapsel. Posterior des Schnittes der 
Fig. 56 gelegen. 
versehrten Tier konnte kein Stirnfleck gesehen werden. Das Blaschen liegt 
oberhalb des nun knochernen Gehirndaches dicht unter der Haut, die uber 
dem Blaschen emporgewolbt ist, und ist durch einen Traktus mit dem Gehirn 
verbunden. Dieser verlasst das Blaschen in seinen basalen Teilen und durch- 
dringt nach kurzem Verlauf das Schadeldach, das ihn ringsherum knochern 
umgibt. Der zentrale Verlauf, von der Epiphyse an, konnte nicht festgestellt 

werden. 

Besondere Aufmerksamkeit verdient diese Offnung im Schadeldache, 
die den Durchtritt des Traktus ermoglicht. Fig. 56 und 57 zeigen in ver- 
schiedenen aufeinanderfolgenden Querschnitten deutlich die Offnung im 
Schadeldache, durch die der Verbindungstrakt zieht. Die Offnung ist kanal- 
artig, was auch auf diesen Querschnitten an dem allmahlichen Hindurch- 


treten des Traktus durch den Schadel ersichtlich ist. 
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Bei der Mazeration des Schadels eines ausgewachsenen Tieres konnte 
vor der vollstandigen Entfernung der Weichteile ein deutlicher, von Pigment 
vegleiteter Strang gesehen werden, der von oben ins Frontoparietale eintritt. 
Er durchzieht dasselbe von vorn oben nach hinten unten und verlasst es auf 


der ventralen Seite, indem er in der Gehirnhohle verschwindet. 


Fig. 58. Aenopus levis. Frontoparietale des ausgewachsenen Tieres von der Dorsalseite 
gesehen. Lupenvergrosserung. Links photographischer Beleg zur Zeichnung rechts. In 
dem Foramen steckt ein Haar. 

Fig. 58 bis 60 veranschaulichen eine Dorsal-, Ventral- und Seitenansicht 
des mazerierten Frontoparietale. Auf der Dorsalseite (Fig. 58) erhebt sich 
2in cristaartiger Kamm, in dem im vorderen Teil eine Vertiefung in den 
beschriebenen Kanal fithrt. Ein Haar, das hindurchgesteckt wurde, lasst auf 
der Seitenansicht nach Aufhellung des Knochens deutlich den Verlauf des 
Kanales feststellen (Fig. 59). Von oben in eine Vertiefung der Crista ein- 
dringend, verlauft er zuerst stark posteriorwarts und dringt bis etwa zur 


Halfte in dieser Richtung in die Tiefe des Knochens, biegt dann stark ven- 


tralwarts um und miundet auf der Innenseite des Frontoparietale in den 
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Gehirnraum. Fig. 60 gibt eine Ansicht von der Ventralseite und zeigt die 


ventrale Austrittsoffnung, die uber dem vorderen Teil des Vorderhirns ge- 


legen ist. Durch die Verdiinnung im Schadeldach tiber dem Vorder- und 


Zwischenhirn ist die Lage dieser Gehirnteile im Praparat deutlich zu sehen. 


Fig. 61, die Skizze eines Spalteholz- 
praparates, zeigt die Lage des Kanales zwi- 
schen den beiden Hemispharen. Durch ver- 


schiedene Einstellung der Lupe kann die 


Fig. 60. Wie Praparat 
59. Wie Fig. 58, Seitenansicht. Links photographi- der Fig. 58, Ventral- 
scher Beleg zur Zeichnung rechts. ansicht. 


obere und untere Offnung im Frontoparietale deutlich umschrieben werden. 
Die Lage des Kanales zum Gehirn ist aus diesem Praparate besonders deut- 
lich zu sehen. 

Diese Offnung im Schadeldach von Xenopus, die 
dem Tractus pinealis erlaubt durch das vereinigte, 
unpaare Frontoparietale zu treten, mochte ich mit 
dem Foramen parietale der Fische, Stegocephalen 
und Reptilien identifizieren. Die Ubereinstimmung ist im 


Siune der morphologischen Beziehung dieser Schadeloffnung zu den Parietal- 
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Kig. 61. Xenopus levis. Skizze cines Spalteholzpraparates eines ausgewachsenen Tieres. 


organen zu verstehen, was im folgenden Abschnitt naher erortert wer- 
den soll. 
Damit ist das Vorhandensein eines Foramen parie- 


tale auch bei rezenten Amphibien festgestellt. 


4. DAS FORAMEN PARIETALE. 


Als Bildungen, die in den gleichen Gesichtskreis gehoren mit den als 
Foramen parietale beschriebenen Offnungen im Schadeldach der 
Fische, der Stegocephalen und der Reptilien, méchte ich jede Offnung oder 
Verdiinnung im Schadeldach verstehen, die ttber den als Parietalorgane 
bezeichneten Gebilden gelegen ist. Damit werden auch die als Epidysen 
beschriebenen Offnungen im Schadeldach ausgestorbener und ahnliche Ver- 
anderungen des Schadeldaches bei rezenten Fischen in diesen Bereich ge- 


zogen. Diese Bildungen, Foramen parietale, Foramen pineale, 


E pidyse, sind beinahe bei allen Gruppen der niederen Vertebraten bis 


55 
H\\ 
\ 
/ & 4 \ \ 
1931 Plch | | 
| 
| | 
| 


W. P. WINTERHALTER 


und mit den Reptilien festzustellen, und durch meine Untersuchungen an 
Xenopus nun auch bei rezenten Amphibien beobachtet. 

Das Vorhandensein und die Bedeutung dieses Foramen ist begreiflich, 
wenn man den Parietalorganen Sinnesorgancharakter im Sinne einer Per- 
zeption von Licht- oder Warmestrahlen zuspricht; die Bedingungen, welche 
heute zu dieser Bildung fithren, sind oft nicht zu erkennen. Es handelt sich 
in manchen Fallen nicht mehr um eine direkte Reizung als Anstoss in der 
Entwicklung, wie die Beobachtungen KLinckowstrOMs (1894) an /guana 
und OwsjANnikows (1889) an Lacerta vivipara zeigen, sondern wohl um 
eine erblich fixierte Anlage mit Beziehungen zu einer fruher vorhandenen 
Funktion. 

Im folgenden gebe ich einen kurzen Uberblick tiber das Vorkommen 
einer Foramen-parietale-Bildung, in der Hauptsache nach STUDNICKA (1995) 
und VON ZITTEL (1923). 

Beim erwachsenen Petromyzon ist dort, wo die Parietalorgane liegen, 
eine tiefe Einsenkung auf der unteren Seite des Schadeldaches zu beobachten, 
was an dieser Stelle eine merkliche Verdunnung des Schadeldaches zur 
Folge hat. 

Bei den niederen fossilen Fischen im weiteren Sinne, den 

>i, den Antiarchi und den Arthrodira, ist oft 

eine unpaare Offnung oder Grube zwischen den Seitenaugen im Schadeldach 

zu beobachten. Sie wird Epidyse genannt und als Veranderung im Schadel- 

dach uber ciner darunter gelegenen Epiphyse angesehen. Interessant ist die 

Feststelluneg Woopwarpbs (1922) von zwei Eindricken im Schadeldach des 

litanichthys, ,,die offenbar von zwei symmetrisch gelegenen Parietal- 
organen herruhren mussen‘ (RUNNSTROM, 1925). 

Bei Selachiern finden sich aile Ubergange vom blossen Anschmiegen 
des Epiphysenendes an das Schadeldach bis zur geraumigen Vertiefung in 
diesem. oder sogar bis zu einem den Schadel vollkommen durchbrechenden 
Foramen parietale. Die Art der Ausgestaltung ist weitgehend abhangig von 
der Partie des Schadeldaches, wo sich das Pinealorganende befindet. Nur im 
knorpeligen Schadeldach kann es zur Foramen-parictale-Dildung kommen, 
wo das Pinealorgan bindegewebigen Teilen anliegt, ist es ihnen nur angelagert 
oder auch darin eingeschlossen. Auch bei vollstandiger Durchbrechung des 


Daches bilden die Perichondrien einen dorsalen Verschluss. 


Bei Acipenser und Polyodon nimmt ein enger, nach vorn gerichteter 


Kanal im knorpeligen Schadel den Stiel und die Endblase des Pinealorganes 
auf. Verschmolzene Frontalia bedecken jene Gegend und sind bei Polyodon 


direkt oberhalb jener Stelle durchbrochen, unter der sich das Endblaschen 


befindet; es wird dadurch ein elliptisches Loch gebildet, das aber durch 


pigmenthaltiges Bindegewebe verschlossen ist. 
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Bei Teleosteern ist selten eine ganz seichte Vertiefung an der 
unteren Flache des Schadeldaches zu beobachten, dort, wo das distale Ende 
der Endblase mit der oberen oder distalen Flache dasselbe berithrt. Erwah- 
nenswert ist der Befund KLinckowstrOms (1893 b) bei Callichthys: ,,Inter- 
essant ist allerdings, dass, wahrend wir bei den Sauriern das Vorhandensein 
eines Foramen parietale fast immer mit einer relativ hohen Entwicklungs- 


stufe des Parietalauges verbunden finden, wir bei Callichthys einer sehr riick- 


gebildeten, an den Stirnfleck der Anuren erinnernden Zirbelspitze begegnen 


in Verbindung mit einem Foramen parietale, das in stattlicher Entwicklung 
dasjenige aller lebenden Saurier weit tibertrifft.‘ 

Uber die Verhaltnisse bei den Stegocephalen schreibt ABEL 
(1919): ,,Bei fast allen Stegocephalen ist in der Mittellinie des Schadels 
zwischen den Parietalia eine kleine kreisrunde Offnung ftir das Parietalorgan 
des Zwischenhirns vorhanden. Es fehlt an alten Schadeln bei einzelnen Arten, 
die im Jugendzustand noch ein offenes Foramen parietale besitzen, wo es 
durch seitliches Uberwuchern der Parietalia verschlossen worden ist.“ 

Das Fehlen eines Foramen parietale bei rezenten Amphibien 
wurde bis jetzt immer wieder betont. Bei den Anuren gelangt ein Teil der 
Parietalorgane, bevor selbst ein bindegewebiges Schadeldach ihm den Weg 
verlegt, in engste Nachbarschaft der Haut und dadurch ausserhalb des spater 
sich entwickelnden Schadeldaches. Ein Rest der fritheren Verbindung, ein 
Tractus pinealis, der meist zeitlebens das Blaschen mit dem Gehirn ver 
bindet, muss aber die Bedeckung des Gehirns durchdringen. Die Stelle, wo 
dies geschieht, mochte ich als eine Foramen-parietale-Bildung bezeichnen. 
Da dies meist in bindegewebigen Teilen vor sich geht, in den sogenannten 
Fontanellen zwischen Nasalia und Frontoparietalia, konnte bis jetzt am 
Schadelskelett keine durch die Parietalorganbildung hervorgerufene Ver- 
anderung des Schadeldaches entdeckt werden. Bei Xenopus sind die Fronto- 
parietalia in der Mediane vereinigt und greifen weit nach vorn. Sie ver 
iegen dem Verbindungstrakt dadurch den Weg, der durch eine kanalartige 
Offnung im Schadeldach, ein Foramen parietale im vorderen Teil der Fronto- 
parietalia, in den Gehirnraum gelangt. Es sollte sich also nach dieser Uber- 
legung bei Anuren dort ein Foramen parietale finden, wo ein Tractus pinealis 
seinen Weg durch den Knochen nehmen muss, um in die Schadelhohle zu 
gelangen, also bei Formen, deren Schadeldach weit nach vorn greift und in 
der Mediane, durch enges Zusammentreten oder Verschmelzen der Fronto- 
parietalia, einen Durchtritt des Trakts durch Bindegewebe verunmoglicht. 
Leider stand mir kein gutes und ausreichendes Material von Pipa americana 
zur Verftiigung; es kann das vergebliche Suchen nach einem Foramen 
parietale in einem zum Teil zerstorten Pipaschadel nichts entscheiden uber 
dessen Vorkommen. Man bediirfte vor allem auch Larvenstadien zur ein 


gehenden Untersuchung. 
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Bei den tossilen Reptilien ist in vielen Gruppen ein deutliches, 


fast ausschliesslich zwischen den Parietalia gelegenes Foramen parietale 


beobachtet worden. So bei den Cotylosauria, Anomodontia, 


Rhynchocephalia, Squamata und Sauropterygia. Den 


Testudinata und den Archosauria fehlt ein Foramen parictale fast 
stets. Ein ansehnliches Foramen parietale, das zwischen den Frontalia und 
den Parietalia gelegen ist, weisen die Ichthyosauria auf. Uber die Ver- 
haltnisse bei rezenten Reptilien schreibt STUDNICKA (1905, 5. 158): 
Als ,Foramen parietale’ bezeichnet man bei Sauriern und bei Sphenodon 
eine runde oder ovale Offnung in der knéchernen Schadeldecke (Os parietale), 
die entweder direkt zur Aufnahme der Parietalorgane dient oder wenigstens 
den Zutritt der Lichtstrahlen zu denselben erleichtert. Es erinnert auffallend 
an das ebenso bezeichnete Foramen des knorpeligen Schadeldaches einiger 
Selachier.“* Auch der Verschluss des Foramen durch die Perioste ist dem 
durch die Perichondrien bei Selachiern sehr ahnlich. 

Dem Vorhandensein-eines Foramen parietale wurde meist grosse phylo- 
genetische Bedeutung zugesprochen. In palaontologischen Buchern gilt z. B. 
das Foramen parietale oft als eines der Charakteristika der fossilen Stego- 
cephalen gegentber den rezenten Amphibien, die kein solches aufweisen 
sollen. Auch die topographische Lage wurde vielfach zu phylogenetischen 
Deutungen verwendet. So sagt z. B. JAEKEL (1911): ,,Schon der Umstand, 
dass das Scheiteiloch bei allen Fischen in der Region der Frontalia liegt, 
beweist allein schon einen durchgreifenden Gegensatz in der Schadelbildung 
der Fische und der Tetrapoden.““ Aus dem Auftreten und der Lage des 
Scheitelloches bei rezenten Amphibien (Xenopus) im vorderen Teil des 
Frontoparietale und der erkannten Moglichkeit einer noch weiter nach vorn 
verschobenen Stellung in die Fontanelle zwischen Nasale und Frontoparietale 
ergibt sich, dass diese phylogenetischen Deutungen ciner Uberpriifung be- 
durfen. 

Die Faktoren, die fur die Lage des Scheitelloches massgebend sind, ver- 
mag ich nicht zu bestimmen. In Betracht kommt aber jedenfalls die Ge- 
staltung der Parietalorgane, vor allem deren Lage zum Gehirn und die gegen- 
seitige Lage von Schadelknochen und Gehirn. Es ist die topographische Be- 
ziehung dieser Gebilde zum Schadeldach, die den Ort der Foramen-parietale- 
Bildung bestimmt. Eine Einsicht in diese Beziehungen und eine Gruppierungs- 
moglichkeit derselben wurde die Grundlage bilden zur phylogenetischen Ver- 
wertung des Auftretens und der Lage des Scheitelloches 

Erwahnenswert ist, dass beide Parietalorgane, die als Pineal- und Para- 
pinealorgan unterschieden werden, die Bildung eines Foramen parietale auf- 
weisen kOnnen, worin wieder die enge Zusammengehorigkeit dieser Gebilde 


zum Ausdruck kommt. 
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5. DER BAU DER PARIETALORGANE ALS HINWEIS AUF IHRE 
FUNKTION. 

Unsere heutigen Kenntnisse tiber die Bedingtheit der feineren Struk- 

turen der Zellen durch ihre Funktion ermoglichen es uns nicht, aus dem Bau 


der Zellen mit Bestimmtheit ihre physiologische Bedeutung festzulegen. Wohl 


sind vielversprechende Anfange einer physiologischen Histologie da, aber sie 


sind noch bei weitem zu ungeniigend, um z. B. tiber den Sinnesorgancharakter 
einer Zelle Aufschluss zu geben oder gar die notwendige Struktur einer 
Lichtsinneszelle zu bestimmen. Die Schliisse, die aus dem Bau der Parietal- 
organe aut deren Funktion gezogen werden, sttitzen sich deshalb fast aus- 
schliesslich aut den Vergleich mit histologischen Gestaltungen von Objekten 
mit bekannter physiologischer Bedeutung. Ausser der vergleichenden Histo- 
logie bietet die physikalische Deutung der Hilfsapparate eines Organes An- 
haltspunkte tiber dessen Funktion. Wie ungenugend diese Methoden sind, 
beweisen die verschiedenen Leistungen, die verschiedene Forscher den 
gleichen Zellen zuschreiben. So werden Zellen der Parietalorgane bald als 
Drusenelemente, bald als Lichtsinneselemente, bald als beides angesehen. 
Diese zwei Funktionen sind es, die besonders in den Bereich der Tatigkeit 
der Parietalorgane gezogen werden. 

Wenn die Moglichkeit der Lichtsinnesfunktion der Parietalorgane gezeigt 
werden soll, so muss auf folgende Punkte eingegangen werden: auf die 
Struktur der aufbauenden Zellen, auf ihre histologische Anordnung, auf die 
Verbindung der als rezeptorisch angesehenen Elemente mit nervosen, leiten- 
den Einrichtungen, auf die Hilfsapparate und auf die Lage der Parietal- 
organe, soweit sie durch ihr physikalisches Verhalten eine Lichtrezeption 
unterstutzen konnten. 

Der feinere histologische Bau der Lichtsinneszellen zeigt Eigentimlich- 
keiten, die dieselben von anderen Sinneszellen unterscheiden, es diirfen aber 
in diesen morphologischen Charakteristika vorlaufig keine Bestandteile er- 
blickt werden, die ftir die Lichtrezeption wesentlich sind. Fur jene ausserst 
feine Sensibilitat auf geringste Lichtreize kann keine bestimmte histologische 
Struktur verantwortlich gemacht werden. (Es sei hier speziell auf die Dar- 
stellung von A. Pirrer, Organologie des Auges [1908] hingewiesen. ) 

Wenn also Sinneszellen der Parietalorgane als Lichtsinneszellen dar- 
gestellt werden, so beruht dies auf der histologischen, mehr oder weniger 
weitgehenden Ubereinstimmung im Bau mit Elementen aus Organen, die als 
Augen anerkannt werden. Als Vergleichsobjekt werden wohl meist die Licht- 
sinneszellen der Seitenaugen der Wirbeltiere herangezogen; dies mit Recht, 


da ein Vergleich mit Lichtsinneszellen von Wirbellosen unsicher ist. 
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Besonders die Untersuchungen von NOWIKOFF (1910), TRETJAKOFF 
(1915) und HOLMGREN (1918) haben tiber die Strukturelemente der Parietal- 
organe aufgeklart. Die Ubereinstimmungen im Bau der als Sinneszellen an- 
erkannten Elemente der Parietalorgane der verschiedenen Wirbeltiere wutr- 
den bei einheitlicher Untersuchung wohl noch auffalliger. HOLMGREN hat 
die grosse Ahnlichkeit der aufbauenden Elemente bei Selachiern und Anuren 
aufgezeigt und fir erstere einen Vergleich mit den Sinneszellen der Seiten- 
augen durchgefthrt. Er spricht sich auf Grund desselben dattr aus, dass 
die Stabchenzellen der Epiphyse und die des Seitenauges histologisch gleich- 
wertige Gebilde sind. Er findet auch eine Vergleichsméglichkeit der Sinnes- 
zellen der Reptilien, wie sie NowrKkorr beschreibt, mit Sehstabchen- oder 
Zapienzellen der Seitenaugen. Ebenso allgemein verbreitet sind in den 
Parietalorganen niederer Vertebraten die Ganglienzellen, deren zentrale Fort- 
satze die Nervenfasern der Trakte bilden, die die Parietalorgane mit dem 
Gehirn verbinden. TrETJAKOFF betont die Mannigfaltigkeit der Ganglien- 
zellen der Parietalorgane und findet darin eine Unmoglichkeit, sie als histo- 
logisch gleichwertig den einheitlich gebauten Ganglienzellen der Seitenaugen 
zu betrachten. HOLMGREN glaubt, dass diese Unterschiede nur durch die 
grosse Divergenz beider Organe bedingt seien, die eine scharfe Spezialisation 
der Nervenzelltypen der Seitenaugen verursacht hatten; er halt eine Homo 
logisierung nicht als ausgeschlossen. Am ungeklartesten sind die Angaben 
uber die Verbreitung der Pigment- oder Stiitzzellen. Von Interesse ist hier 
die Untersuchung Nowrkorrs tiber das Verhalten des Pigmentes im Parietal- 
auge der Reptilien bei Belichtung. Die Pigmentwanderung und die Verschie- 
bung der Zapfen auf Belichtungsanderungen wird als eine fiir die verschie- 
denen Sehorgane charakteristische Bildung angesehen. Da NowrKkorr dies 
auch ftir das Parietalauge von Reptilien feststellt, glaubt er dessen licht 
perzipierende Funktion bewiesen zu haben. 

Die Verteilung der Sinneszellen und Ganglienzellen in den Parietal- 
organen fuhrt in vielen Fallen zu einer auffalligen histologischen Anordnung 
der Plasma- und Kernmassen, die an jene der Seitenaugen erinnert. Aller- 
dings gibt dies keine direkte Vergleichsmoglichkeit, da die Verhaltnisse bei 
den Seitenaugen viel komplizierter sind. Auch die Leitungsbahnen eventueller 
Erregungen von den Sinneszellen zum Gehirn sind in den Parietalorganen viel 
einfacher als in den Seitenaugen. Der oft auftretende Unterschied zwischen 
dorsaler und ventraler Wand der Parietalorgane fordert ebenfalls zu einem 
Vergleich mit den Seitenaugen auf. Es lasst sich dann meist ein dorsales, 
sehr dunnes oder sogar linsenartig gestaltetes Dach von einem ventralen, 
Sinnes-, Pigment- und Ganglienzellen aufweisenden Boden unterscheiden. 
Allerdings halten diese Verhaltnisse einer eingehenden Untersuchung oft 


nicht stand. So zeigt z. B. die lange Zeit als Linse betrachtete, obere Wand 
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des Pinealorganes von Petromyzon einen Bau, der auf keine Brechung der 
Lichtstrahlen hindeutet und daher kein Kameralauge schafft. Besonders auf- 
fallig fiir eine lichtperzipierende Funktion sprechen die embryologische 
Entwicklung, die definitive Lage und die morphologischen Veranderungen 
in der Umgebung der Parietalorgane. Ein Gehirnteil, dessen Genese grosse 
\hnlichkeit mit jener der Seitenaugen aufweist, kommt in moglichst enge 
Nachbarschatt zur Korperoberflache. Die Bildungen eines Foramen parietale, 
wie auch die corneaartigen Veranderungen uber den Parietalorganen sprechen 
fiir die Aufgabe, die Parietalorgane dem Licht zuganglich zu machen. 

Manche Forscher haben aus der Gestalt der Sinneszellen der Parietal- 
organe niederer Vertebraten auf eine Drisentatigkeit geschlossen. Im Lumen 
dieser Organe wurden angeblich Produkte einer solchen festgestellt. Die oft 
reichliche Versorgung mit Blut bestarkte diese Ansicht. Neuerdings hat 
Ho_MGREN (1918b,c) bei genauem Studium der Sinneszellen der Parietal- 
organe der Selachier und der Anuren verschiedene Zellformen derselben 
wahrgenommen, die er als verschiedene Stadien eines Sekretionsprozesses 
betrachtet. Eine Zusammenstellung dieser Formen lasst ihn den ganzen Um- 
bildungsgang von der Sinneszelle bis zur sekretorischen Zelle erkennen. Er 
sieht darin eine Degenerationserscheinung. Es handelt sich wahrscheinlich 
um verschiedene Differenzierungsmoglichkeiten von Ependymzellen, aus wel- 
chen diese Sinneszellen hervorgegangen sind. Sie bilden eine interessante 
Uberleitung zu den typischen Driisenorganen der Epiphysen hoherer Verte- 
braten. Ob es sich um einen Funktionswechsel rudimentarer Lichtsinnes- 
organe handelt, oder um urspriingliche Funktionen, vermag ich nicht zu 
beantworten. TRETJAKOFF betrachtet die Driisenfunktion, die er an Sinnes- 
zellen von Petromyzon beschreibt, als urspriinglich, als eine Funktion dieser 

Bei den hoheren Wirbeltieren spricht die kompakte, driisenalveolen- 
artige Anordnung der Epiphyse der Vogel und Sauger sowie deren Histo- 
logie fur eine innersekretorische Tatigkeit dieser Organe. 

Die experimentellen Untersuchungen an den Parietalorganen fussen be- 
sonders auf den zwei verschiedenen Ansichten tiber ihre Funktion, wie sie 
sich aus der Struktur ergeben haben. Sie wurden einerseits ausgefiihrt, um 
die aus den strukturellen Befunden gezogenen Schliisse zu erharten, ander- 
seits um physiologische und klinische Erscheinungen zu prazisieren. Es galt, 
sowohl ihre Lichtsinnesfunktion als auch ihre Driisennatur experimentell zu 
studieren. Da die bis jetzt erhaltenen Resultate keine sicheren Aufschliisse 
uber die Natur der besprochenen Organe geben und insbesondere, weil ich 


selbst keine experimentellen Untersuchungen vorgenommen habe, werde ich 


auf eine weitere Besprechung derselben nicht eingehen. 
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DIE VERGLEICHEND-ANATOMISCHE BEURTEILUNG DER 
PARIETALORGANE. 


Das konstante Auitreten der Parietalorgane, wenigstens einer ihrer Aus- 
bildungsformen, deren zum Teil ratselhafte Bedeutung und die besonderen 
Struktureigentumlichkeiten gaben Anlass zu reichlicher Literatur iiber die 
Anschauungen von deren phylogenetischem Zusammenhang. Wollte man 
jeden dieser spekulativen Gedanken auf seine Berechtigung und Wahrschein- 
lichkeit hin priifen, so wiirde dieser Abschnitt zu grossem Umfang an- 
wachsen. 

So mochte ich vorerst alle Vergleiche mit Augen wirbelloser Tiere 
weglassen, da sie auf zu unsicheren Annahmen fussen. Man hat erkannt, dass 
nicht nur die mannigfaltigen Augenformen der Invertebraten, sondern selbst 
die dieselben aufbauenden Elemente haufig polyphyletischen Ursprunges sind. 
Die Ahnlichkeiten sind allzuoft Konvergenzerscheinungen. 

Uber die Beziehutigen der Parietalorgane unter sich wurde am Anfang 
der Arbeit gesprochen. Es ergab sich, dass die reinliche Sonderung in Pineal- 
und Parapinealorgan nicht zulassig ist. Es mussen diese Organe auf Grund 
der bisherigen Untersuchungen vorlaufig als gemeinsamer Komplex be- 
trachtet werden. Aber auch die Ansicht von deren einstmaliger Anordnung 
als links und rechts der Mediane gelegene paarige Organe ist gar nicht als 
bewiesen zu betrachten. Ebenso kann man in diesen Argumenten nicht eine 
Verstarkung des Vergleichs mit den Seitenaugen sehen. Solche Bestrebungen 
sind vor allem vom Standpunkt Locys (1804 a,b) ausgegangen, der in seinen 
acCeSsory ic vesicles’ seriell homologe Organe zu den Seitenaugen 
sehen mochte. Seine Angaben, wie auch manche anderen tiber den gleichen 
Fall, bedirfen aber einer weitgehenden Uberpriifung, die sie bis jetzt noch 
nie im positiven Sinne erhalten haben. 

Der Vergleich mit den Seitenaugen, wie er sich aus den Arbeiten von 
TRETJAKOFF (1913 und 1915), STUDNICKA (1917), HESCHELER (1923) und 
anderer ergibt, soll-hier kurz dargestellt werden. Die Beziehungen zwischen 
Parietal- und Seitenaugen veranschaulicht eingehend StupNicKA. Er geht aus 
von den zwischen dem Ependym des Zentralnervensystems au{tretenden ver- 
schiedenen Sinneszellen. Durch Ansammlung derselben an bestimmten Stellen 
der Gehirnwandung und Hervorwolbung dieser zur Haut entstehen eigent- 
liche Ependymsinnesorgane. Bei den Seitenaugen bilden sich vor allem die 
Sinneszeilen der ausseren Wand der Hervorwolbung weiter aus, die der 
inneren bilden Pigmente. Bei den Parietalorganen verschwinden in der 
ausseren Wand die Ependymsinneszellen mehr oder weniger, entfalten sich 


aber in der unteren, inneren Wand und sind so mit ihren distalen Enden, 


entgegen den Sinneszellen der Seitenaugen, der Korperoberflache zugekehrt. 


STUDNICKA beschreibt auch die weiteren Komplikationen, die diese Organe 
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durch Linsenbildung usw. erhalten. Bei den Seitenaugen kommt vor allem 


noch die Verbindung mit Muskeln hinzu, die ihnen weiter ein struktureiles 


Ubergewicht tiber die dorsalen Organe verschafft. Am Ende seiner Arbeit 


weist er darauf hin, dass die oft beobachtete Fahigkeit der Sinneszellen der 
Parietalorgane, Sekrete zu liefern, ein primares Vermogen der Ependymzelle 
darstellt. Dieses verschwindet in den Seitenaugen friihzeitig, in den Parietal- 
organen wird es nur dort weitgehend unterdrickt, wo es bis zur Ausbildung 
eines Kameralauges kommt. Dammit ist auch die Ubergangsmoglichkeit dieser 
Organe zu rein sekretorischer Tatigkeit erlautert als das Ubernehmen einer 
den Organelementen schon urspriinglich zukommenden Funktion. STUDNICKA 
betrachtet die von Hesse entdeckten Sehorgane des Amphioxus als Organe 
sui generis, die sich zwar auf derselben Grundlage von Gestaltungen des 
Ependyms entwickelt haben wie die ftir die Cranioten charakteristischen 
Seiten- und Scheitelaugen. 

K. HescuELer (1923) sieht im Gegensatz dazu in den Amphioxus- 
Sehorganen die Grundelemente auch der Seiten- und Scheitelaugen der 
Cranioten. Dabei scheint der besondere Wert dieser Ansicht darin zu liegen, 
dass Elemente gefunden sind, die bei einem urspriinglichen Vertebratentypus 
bereits als funktionierende Sehorgane anerkannt sind, aber noch so primitiy 
erscheinen, dass sie als Ausgangsstadium genommen werden konnen. Die 
Abweichungen dieser Darstellung der Organentwicklung von der vorher- 
gehenden ergibt sich zum grossen Teil daraus, dass diese Amphioxus- 
Sehorgane bereits einen spezialisierten Organcharakter aufweisen, der zu 
neuer Organbildung Abanderungen erfahren muss, so z. B. eine Verlagerung 
der Pigmentzellen der Sehorgane in den Parietalorganen, um die Sinnes- 
zellen dort dem Licht zuallererst zuganglich zu machen. 

Der Unterschied in der Art der Bildung der Hilfsorgane bei Seiten 
augen und Scheitelorganen ist so auffallig, dass er nicht weiter erortert 
werden soll. Es scheint mir, dass von diesem Moment an nicht mehr von 
einer Homologie dieser Gebilde gesprochen werden kann. Homolog, in diesem 
Falle gleichen Ursprunges, mogen die aufbauenden Ependymsinneszellen sein, 
spatestens vom Momente der Organbildung an aber scheinen mir Seitenaugen 
und Parietalorgane besondere Wege einzuschlagen. Es sind die diese Organe 
aufbauenden Elemente, die einen Vergleich erméglichen, nicht aber die aus 
ihnen entstandenen Organkomplexe. Dass es dabei durch konvergente Ent- 
wicklung oft zu ahnlichen Gebilden kommt, lasst sich sowohl aus physio 
logischen als auch aus morphologischen Griinden erkiaren. 

7. ZUSAMMENFASSUNG. 
1. Die Parietalorgananlage zeigt haufig eine dorsale Eindellung, die eine 


vordere und eine hintere Partie unterscheiden lasst. Es konnten diese Ver- 
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haltnisse aber nicht als Trennung der Anlagen von Pineal- und Parapineal- 
organ im Sinne Rrecus gedeutet werden. 

2. Eine kritische Untersuchung der Verwertung der Befunde zur Unter- 
scheidung zwischen Pineal- und Parapinealorgan weist auf die Unsicherheit 
einer solchen Einteilung hin. Aus diesem Grund ist auch eine bestimmte 
Zuteiiung des Stirnorganes der Anuren zum Pinealorgan, selbst wenn seine 


Genese aus der spateren Epiphyse eindeutig ist, mit Vorsicht aufzunehmen. 


Kin wirklicher Gegensatz des Stirnorganes zu einem Parapinealorgan resp. 


Pinealorgan existiert nicht. Die Parietalorgane bilden trotz aller Verschieden- 
heit einen emheitlichen Komplex, ftir dessen einzelne Teile noch keine voll- 
kommen zutreffende Einteilung gefunden worden ist. 

3. Pigmentzellen, die in der Wand der Anlage auftreten konnen, ver- 
schwinden friihzeitig, wahrscheinlich treten sie oft ins Lumen der Anlage uber. 

}. Die Sinneszellen des Stirnblaschens zeigen vom Larvenstadium an 
bis zu jungen Tieren weitgehend die von HOLMGREN beschriebenen Struk- 
turen; der Sekretionszyklus konnte nicht dargestellt werden. 

5. Die sekretorische Tatigkeit der Parietalorgane ist auf der gleichen 
Grundlage einer allgemein dem Ependym zukommenden Fahigkeit entstan- 
den, wie auch ihr Sinnesorgancharakter. Die beobachteten Ubergange von 
Sinneszellen zu sekretorischen Zellen, wie sie HOLMGREN an Anuren und 
Selachiern aufwies, sind zugleich eine Uberleitung zu den Driisenorganen der 
Parietalorgane hoherer Vertebraten. 

6. Die das Stirnorgan aufbauenden Zellen haben eine bestimmte An- 
ordnung, die zu einer Schichtbildung fiihrt. 

7. Epiphyse und Stirnorgan zeigen weitgehende Ubereinstimmung in 
ihrem Bau, die sich nicht nur auf die aufbauenden Elemente, sondern auch 
auf deren Anordnung erstrecken kann. 

8. Der Scheitelfleck ist oft nicht durch eine corneaartige Bildung be- 
dingt, sondern durch Ansammlung von Leukophoren um das Stirnorgan, das 
dann meist ohne Praparation nicht durch die Haut hindurch zu sehen ist. 

9. Bei Hyla arborea konnte bis nach der Metamorphose ein deutliches 
Stirnorgan konstatiert werden. 

10. Jede der untersuchten Arten zeigte eine fiir sie typische Gestalt des 
Stirnblaschens, die strukturelle Anordnung der aufbauenden Elemente ist 
aber in den Grundzugen dieselbe. 

11. Es konnte eine Verbindung mit der Commissura posterior fest- 
sestellt werden, nicht aber eine mit der Commissura habenularis; eine solche 
ist aber nicht ausgeschlossen. 

12. Xenopus levis besitzt, sowohl im larvalen Zustand als auch nach 
der Metamorphose, ein Foramen parietale als eine kanalartige Off 
nung im Frontoparietale, durch die der Verbindungstrakt zwischen Stirn- 
blaschen und Gehirn zieht. 
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13. Das Fehlen eines Foramen parietale bei den ubrigen untersuchten 
Arten, als eine Durchbrechung des knochernen Schadeldaches, scheint all- 
gemein bedingt durch die bindegewebige Fontanellenbildung zwischen den 
Nasalia und Frontoparietalia. 

14. Die Ependymsinneszellen bilden die Grundlage des Baues der Seiten- 


augen und der Parietalorgane, sie geben einen Einblick in die enge Beziehung 


der Genese dieser Organe. Vom Momente der Organbildung an aber schlagen 
Seitenaugen und Parietalorgane besondere Wege ein. 
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CONCERNING THE HYPOPHYSIAL AND 
NASO-HYPOPHYSIAL CANALS IN 
CERTAIN FOSSIL FISHES 
BY 


EDWARD PHELPS ALLIS FNnR 


Menton. France. 


The fishes considered in the present article are with a single exception 
those described by STENSIO in his several publications, for in the other works 
related to this subject that I have at my disposal the descriptions are not 


sufficiently detailed and complete for the purpose. 


OSTRACODERMA. 


These fishes are separated into three orders, the Osteostraci, Heteros- 
traci and Anaspide, but the first two of these orders are the only ones here 


mnsidered. 


Osteostraci. 


In Cephalaspis hal, from the Downtonian and Devonian deposits of 
Spitzbergen, the endocranium is said by STENsI6 (1927) to have ossified 
as a single continuous bone. The skeletal cranial cavity has chordal and 
prechordal portions, the latter forming a large and deep depression which 
begins abruptly at the anterior end of the chordal portion. There is a typical 
naso-hypophysial canal which begins at the hind end of the prechordal 
depression and running forward along the floor of that depression opens 
on the dorsal surface of the snout. 

Directly dorsal to the hind end of the naso-hypophysial canal there is 
considered to have been a hypophysial fossa, but as it was a depression in 
a part of the floor of the primitive membranous cranium that did not 
undergo ossification it is not preserved in the fossil. There is no trace of 
a canalis transversus or of any other subpituitary space excepting that 
occupied by the hind end of the naso-hypophysial canal, the hypophysial 
region quite probably having been drained by intracranial veins (ALLIs, in 


press). Lateral to the anterior edge of the hypophysial fossa, the floor of 


70 


EDWARD PHELPS ALLIS Jnr 


the cranial cavity is traversed on either side by a canal for the internal 


carotid artery. 

That part of the snout of the fish that lies dorso-posterior to the naso- 
hypophysial canal is considered by STENsI6 to be of cranial origin, the part 
that lies antero-ventral to the canal being of visceral origin. The trabeculz 
are considered to have extended from the parachordal cartilage forward 
into the visceral part of the snout, thus having to the naso-hypophysial 
canal the same relations that they have in the Cyclostomata. 

The Osteostraci and the Petromyzontide are considered to have had a 


common ancestor. 
Heterostraci. 


In Pteraspis, also from the Downtonian and Devonian deposits of Spitz- 
bergen, there are said to have been two olfactory organs instead of, as in 
Cephaiaspis, a single median one, and on the ventral surface of the long 
and stout rostral process there are two so-called nasal apertures lying close 
together and but slightly anterior to the upper edge of the mouth. These 
so-calied nasal apertures are considered to be the homologues of those in 
the A/yxinoide and hence to be the combined openings of a naso-hypo- 
physial canal and the two nasal capsules. All that part of the snout of 
Pteraspis that lies anterior to these nasal apertures is therefore considered 
to be of cranial origin, only that part of it that lies between the apertures 
and the mouth opening being of visceral origin. The trabecule are apparently 
considered to lie in the visceral portion, only, of the snout, as they do in 
Cephalaspis and Petromyzon. 

The conditions in Pteraspis are considered by STENsI6 to be similar 
to those in the Myxinoide, and the conditions in both these fishes to cor- 
respond to that stage in the ontogenetic development of Petromyzon when, 
because of the bending downward and forward of the anterior end of the 
head and brain, the nasal pit is directed ventrally and the bucco-pharyngeal 
upper lip extends forward only to the hind edge of that pit. This stage of 
development is said to be temporary in Petromyzon and also in Cepha- 
laspis, but in Pteraspis and the Myxinoide it is considered to persist, the 
frontal tissues of the cranium, and not the visceral tissues, later growing 
forward to form the rostrum. This would certainly explain the conditions 
in Pteraspis, but it does not completely explain the conditions in the 
My.xinoide. In the latter fishes, when the stage in their ontogenetic develop- 
ment above referred to has been reached, both the fronto-cranial and visceral 
tissues apparently grow forward and, fusing with each other excepting 
along the median line, form the snout of the fish. The nasal tube of the 
adult is thus enclosed between these cranial and visceral tissues of the snout 


and it would seem to be an anterior prolongation of the naso-hypophysial 
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canal, alone, the nasal pit simply opening into that canal as it passes for- 
ward beneath it. A small flap develops at the anterior end of the snout from 
the cranial tissues alone, and projecting forward above and beyond the 
opening of the naso-hypophysial canal, which has become double, forces it 
onto the ventral surface of the tip of the snout. This little flap of these 
fishes thus corresponds to the long and stout rostral process of Pteraspis. 
The above explanation of the conditions in Pteraspis is based wholly on 

the assumption that the hypophysial canal extends forward to the so-called 
nasal apertures, but no trace of the canal could be found in the fossil 
remains, for the endoskeleton was of soft tissue and has not been preserved. 
If the canal opened in the roof of the buccal cavity, as it does both in 
Polypterus and the Plagiostomi, the interpretation of the conditions in 


Pteraspis would be quite different. 


ARTHRODIRA. 


In Macropetalichthys rapheidolabis, an arthrodire from the middle 
Devonian, the endocranium is said by STENSIO (1925) to be partly of bone 
and partly of cartilage, the bone forming external and internal perichondrial 
layers which extend the full length of the cranium without indication of 


independent centers of ossification. In the floor of the cranial cavity there 


is a slight depression which STreNnsi16 considers to have lodged the hypo- 


physis. There is no canal or foramen leading into this fossa, and no 
indication of a canalis transversus or other subpituitary space. 

There is thus nothing in the fossil remains of this fish to definitely 
indicate whether there was in early larval stages a naso-hypophysial canal 
similar to that in Céphalaspis and the Cyclostomata, or a hypophysial canal 
opening in the roof of the buccal cavity, as in Polypterus and the Pla- 
yiostomi. It is, however, probable that it was a naso-hypophysial canal of 
the former type and that it has been completely suppressed excepting pos- 
sibly its external opening, which still persists as a median depression on 
the dorsal surface of the anterior end of the snout directly between the 
nasal capsules. This depression is considered by STENSIO to represent the 
cavum precerebrale of my descriptions of the Plagiostomi, but that cavum 
is always developed in the latter fishes in connection with the reduction of 
a pronounced cranio-cerebral flexure and there is no indication of there 


having been any such flexure in early embryos of Macropetalichthys. 


CROSSOPTERYGII. 


In Diplocercides, one of the ccelacanthids, STENSIO (1922) describes a 
median sphenoid bone which extends from the otic to the ethmoidal region 


and resembles the similarly named bone of Polypterus. It is composed of 
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a longitudinal basal plate and two lateral plates which arise, one on either 
side, from the lateral edges of the basal plate. The latter plate is traversed 
by a canalis transversus which extends from orbit to orbit, and a median 
groove on the ventral surface of the basal plate extends posteriorly from 
this canal, the groove and canal together forming a continuous subpituitary 
space that is closed ventrally by the parasphenoid 

On the dorsal surface of the basal plate at about its posterior third 
there is a relatively large but shallow depression, and in one of the several 
speciinens examined StTeNns16 found, in the bottom of the depression, in- 
dications of what he considered to be a median opening leading into a short 
but large canal which opened ventrally into the subpituitary space at about 
its anterior third. His words are (p. 181): ‘“‘Wenigstens an einem der vor- 
liegenden Exemplare glaube ich im Boden der Fossa hypophyseos ein ovales 
Loch zu finden, welches in einen kurzen senkrechten Kanal fihrt, der sich 
in den Transversalkanal Offnet.” This would seem to mean that in all the 
specimens examined excepting the one above referred to, there was definitely 
no opening leading from the depression into the subpituitary space, and 
that even in the one specimen the presence of this opening was doubtful. 


This depression is called by STENSIO the hypophysial fossa, but is considered 


by him to have lodged the hypothalamii only, the hypophysis lying either 


in the short canal that leads from the fossa into the subpituitary space or in 
the latter space. Slightly anterior to this, there is a long but small canal which 
leads upward from the subpituitary space into the cranial cavity and is 
considered to have given passage to a median artery formed by the fusion 
f the internal carotids of opposite sides of the head. 

Under STENs10’s interpretation of the conditions in this fish, as given 
above, there is no slightest indication of a hypophysial canal, and yet this 
canal is described in larve of Polypterus, one of the present-day Crossoptery- 
gu, and it is said to frequently be present even in the adult. It is said by 
DE BEER (1926) to begin in the central cavity of the anterior division of 
the hypophysis and from there to run directly downward to the root of 
the buccal cavity, and Leun’s (1918) descriptions and figures show that it 
passes anterior to the pituitary veins. According to the latter author, the 
prootic bridge of larve is prolonged forward by a tense (straffe) connective 
tissue membrane which extends dorso-anteriorly between the infundibulum 
and the base of the midbrain, thus evidently lying in the basal portion of 
the plica encephali ventralis. This prolongation of the parachordal tissues 
of larve of Polypterus into the plica encephali ventralis strikingly resembles 
that of the notochordal and parachordal tissues of embryos of the Pla- 
giostemi, as shown in G. HALLER’s (1923) figures, the notochord there ex- 
tending forward a certain distance in the plica and then bending abruptly 


downward and backward to reach the infundibular region. In larve of 
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Polypterus, these notochordal and parachordal tissues of the Plagiostomi 
are apparently represented in the tense (straffe) membrane that is said by 
LEHN to extend forward between the infundibulum and the midbrain, and 
this membrane must be double, the primitive single membrane having been 
folded back upon itself, as the notochordal and parachordal tissues are in 
the Plagiostomi, but to a greater extent. The ventral end of the anterior 
limb of this fold must be continuous with the connective tissues that form 
the floor of the prechordal portion of the cranial cavity and that surround 
and enclose the hypophysis and saccus vasculosis in what I have described 
in earlier works as the primitive membranous pituitary sac. 

The hypophysial canal of Polypterus forms the superficial portion only 
of the entire hypophysial pit and it is evidently the homologue of the cor- 
responding part of the entire hypophysial pit of the Plagiostomi. There is, 
however, nothing in the descriptions of the larve of Polypterus to definitely 
indicate whether the deeper part of the pit lay primarily ventral to the pre- 
oral gut, as it does in the Plagiostomi, or dorsal to that gut, as it does in the 
Cyclostomata (ALLIS, 1931). It seems however certain, that there must have 
been in early embryos of Polypterus a pronounced cerebral flexure, and the 
bucco-pharyngeal upper lip must have extended forward only as far as the 
external opening of the hypophysial canal. The trabecule do, however, 
extend forward beyond this point, and the snout of the tish is therefore, 
as in the Plagiostomi, of trabeculo-cranial origin and contains no special 
visceral component similar to that in Cephalaspis and the Cyclostomata. This 
would explain the position of the adhesive organs in Polypterus slightly 
antero-lateral to the angle of the gape, for these organs are always developed 
in relation to the special visceral component of the snout. The absence of 
this component in the snout of Polypterus would strongly suggest that the 
tooth-bearing components of the maxillary and premaxillary bones of this 
fish cannot be the exact homologues of those of the Teleostomi, the ones 
being developed in trabeculo-cranial and the others in visceral tissues. | 
was long ago, and for other reasons (ALLIs, 1900), led to conclude that 
the maxillary of Polypterus could not be the homologue of the similarly 
named bone of the Holostei and Teleostei, and this would seem to probably 
apply also to the premaxillary. 

It the above conclusions are correct, the conditions in Diplocercides 
are readily explained if it be assumed that there was in early embryos of 
this fish a pronounced cerebral flexure. The long but small canal considered 
by STENSIO to have given passage to the median carotid artery would then 
be a hypophysial canal in typical position. The short canal in the floor of 
the hypophysial fossa would have given passage, in early stages of develop- 
ment, to the saccus vasculosis, this saccus being gradually withdrawn into 


the cranial cavity and the hypophysial region becoming wholly drained by 
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intracranial veins, as it actually is in Cephalaspis, Macropetalichthys and 
the recent Amiurus. The internal carotid artery of either side would 
probably have run forward in the orbit to enter the cranial cavity through 
or close to the foramen opticum, as it does in Macropetalichthus, Polypterus 


and .4uuurus. 


Certain other features of this part of the cranium of Diplocercides 


which also show marked similarity with those of Polypterus should now 


be considered. There is along the outer surface of the dorsal half of the 
hind edge of the sphenoid a low and rounded ridge directed ventro- 
posteriorly and called by StENsi16 the alisphenoid wulst. The ventro- 
posterior end of this ridge abuts against a low and rounded oval eminence 
which extends antero-ventrally from there nearly at right angles to the 
ridge. This eminence is called the process “e” and is considered to be the 
homologue of the processus basipterygoideus of recent fishes. In the angle 
between it and the alisphenoid ridge there is on the outer surface of the 
sphenoid a slight depression. Between the sphenoid and the anterior edge 
of a large median so-called occipito-labyrinth bone which lies posterior to 
it there is an interval of cartilage, and in the dorsal part of thrs interval 
a large so-called trigeminus foramen. Ventro-posterior to this foramen and 
directly posterior to the process “e’’ there is a small pit (Nische) on the 
outer surface of the anterior edge of the occipito-labyrinth bone, and as 
is considered to have lodged the ganglion of the nervus facialis it is called 
1c facialis pit. From the trigeminus foramen two canals are said to arise, 
a dorsal one which traverses the alisphenoid ridge and is considered to have 
given passage to the ramus ophthalmicus lateralis, and a ventral one which 
is short and large and, traversing the ventral end of the alisphenoid ridge, 
opens into the depression in the angle between that ridge and the process 
“e”. It is considered to have given passage to the ramus ophthalmicus pro- 
fundus, but it is much too large for the passage of that nerve alone. The 
nervus trigeminus was apparently considered to have issued directly from 
its foramen onto the outer surface of the cranium. From the facialis pit 
1¢ canal extends posteriorly and is considered to have given passage to 
the ramus hyomandibularis facialis, another extending antero-ventrally and 
giving passage to the nervus abducens. The ramus palatinus facialis is con- 
sidered to have issued directly from the pit without traversing either of the 
adjacent bones at any point. No mention is made of a jugular vein. 

The orbit of either side is relatively long, as it is in Polypterus, and 
it must have had a large postorbital wall. The alisphenoid ridge and the 
process ‘“‘e” are not sufficiently tall for this purpose. There must accordingly 
have been a well developed cartilaginous postorbital process which began 
ventrally on the process ‘“e” and from there extended upward along the 


interspace of cartilage between the sphenoid and the occipito-labyrinth 
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bones, its anterior edge crossing the depression in the angle between the 
process “e’” and the alisphenoid ridge and converting it into a fossa re- 
sembling the trigeminus fossa of my descriptions of Polypterus. The jugular 
vein must have traversed a canal in this process, the nervus facialis entering 
the same canal as it traversed the process. The nervi trigeminus and pro- 
fundus would have issued through the foramen at the hind end of the tri- 
geminus fossa, probably accompanied by the nervus abducens. The ramus 
palatinus may have traversed the canal considered by STENS16 to have given 
passage to the nervus abducens. 

If the above conclusions are correct, there would be in Diplocercides 
as in Polypterus no parasphenoidal leg of the alisphenoid, but there would 
be, as in the latter fish, a jugular canal, a trigeminus fossa and a_ sub- 
pituitary space, but there would be no functional myodome comparable to 
that in recent fishes. There would have been in early stages of development 
a saccus vasculosis which projected ventro-posteriorly into the subpituitary 
space, as it does in Polypterus, and a hypophysial canal which has become 


enclosed in the basal plate of the sphenoid. 


In Wimania sinucsa, a coelacanthid from the Trias of Spitzbergen, the 


basisphenoid of STENsIO’s (1921) descriptions is markedly different from 


the sphenoids of Diplocercides and Polypterus, but I have already had 
occasion to suggest (ALLIs, 1923) that the so-called body of the bone is 
formed by what corresponds to the anterior portion of the prootic bridge 
of Polypterus turned upward and backward in the plica encephali ventralis. 
The present work tends to confirm this, the anterior portion of the prootic 
bridge of Polypterus being considered to include the tense membrane that 
is said by Lenn to form the anterior prolongation of it in larve. The position 
of the body of the basisphenoid of Wimania, enclosed within the plica 
encephali ventralis, would then tend to confirm my present conclusion that 
there was in early embryos of Polypterus and Diplocercides a pronounced 
cerebral flexure. 

Assuming this to be correct, and comparing the conditions in Wimania 
with those in Diplocercides, it is evident that the process “e” of the one 
is the homologue of that of the other, and also that the so-called anterior 
laminar process of the body of the basisphenoid of Wimania is the homo- 
logue of the ventral portion, at least, of the alisphenoid ridge of Duzplo- 
cercides. The nervi trigeminus and profundus of Wimania would then 
probably issue in the angle between this laminar process and the process “e’, 
the profundus having become enclosed in the hind edge of the laminar 
process, as STENSIO concluded. Whether the alisphenoid of ]Vimania cor- 
responds to a part of the alisphenoid ridge of Diplocercides or is a wholly 
independent ossification seems open to question, but the jugular canal must 
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have traversed a cartilaginous part of the cranial wall dorso-internal to the 
process ‘“‘e”. Whether the hypophysial fossa lay on the dorso-anteriorly pre- 
sented surface of the body of the basisphenoid, or lay wholly anterior to 
that body immediately dorsal to the canalis transversus, seems also an open 


question, but it is probable that it had the latter position. 


CHONDROSTEL. 
Saurichthyide. 


The Saurichthyide are considered by STENsI6O to belong to the order 


Chondrostei, but he puts them under a separate and wholly independent 


subdivision. GOODRICH (1909) also considers them to belong to the order 
Chondrostei, but he marks them as of ”Incertz sedis’, and BRIDGE (1904) 
includes them under the heading “Of uncertain position”. 

In Saurichthys ornatus, from the Trias of Spitzbergen, the endocranium 
is said by STENSIO (1924) to be more or less completely ossified throughout 
its entire length as a single continuous bone. A canalis transversus traverses 
the basal plate of this bone from the hind end of one orbit to that of the 
other, and the part of the plate that forms the roof of the canal may be 
referred to as the prootic bridge. Immediately anterior to this bridge, in 
the floor of the cranial cavity, there is a hypophysial fossa, and that part 
of the basal plate on which it lies is called the basisphenoid. In the hind 
wall of this fossa there is a large foramen which opens directly into the 
canalis transversus and is considered by STENSIO to have given passage to 
the saccus vasculosis. In the anterior portion of the floor of the fossa a 
small canal begins and, extending ventro-posteriorly in the bone, opens on 
its ventral surface. It is considered by STreNsIO to have lodged a part of 
the anterior division of the hypophysis, but it seems quite unquestionably 
to be the homologue of the hypophysial canal of Diplocercides. There is a 
jugular canal and a trigeminus fossa resembling those of Diplocercides and 
Polypterus. Slightly antero-lateral to the hypophysial fossa there is, on either 
side, a canal which gave passage to the internal carotid artery of its side. 

Slightly posterior to the anterior edge of the prootic bridge and slightly 
dorsal to that bridge, a narrow bar of bone crosses the cranial cavity from 
one side to the other. In the fossil it is hollow, but this is considered by 
STENSIO to be due to the interior of the bar having been of cartilage, and 
he suggests that this bar may represent the dorsum sell. It evidently lies 
in the plica encephali ventralis and must represent an anterior portion of 
the prootic bridge that has been turned upward and backward, as in 


IVimania, but to a lesser extent. 
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THE HYPOPHYSIAL CANALS IN CERTAIN FOSSIL FISHES — 


The conditions in this part of the skull of Saurichthys thus stronglv 
resemble those in the Crossopterygii just above considered, and it is pro- 
bable that the bucco-pharyngeal upper lip did not extend farther forward 
than the external opening of the hypophysial canal. If this be so, the snout 
of this fish must be of trabeculo-cranial origin as it probably is in Diplo- 
cercides, Wimania and Polypterus, and the maxillary and premaxillary bones 
of these several fishes should be homologous. The premaxillary bone of 
Saurichthys is called by Stensi16 the rostralo-premaxillary, and along its 
mesial surface, and also along the corresponding surface of the maxillary, 
there is a plate-like process directed mesially from near the ventral edge 
of the related bone, this being as in Polypterus (ALLIs, 1900). The cross- 
commissure formed by the antorbital portions of the infraorbital latero- 
sensory canals of opposite sides of the head traverses the rostralo-premaxil- 
lary, as it does the premaxillary of Polypterus, but the suborbital latero- 
sensory canals bones of either side of the head which in Polypterus have 
fused with the related premaxillary simply lie directly against the dorsal 
portion of the bone of Saurichthys. A row of strong laniar teeth have 
become attached to the ventral surfaces of the plate-like mesially directed 
processes of these bones of Saurichthys, these teeth evidently corresponding 
to the stout teeth with which the corresponding bones of Polypterus are 
furnished. The ectopterygoid and dermopalatine of either side are strongly 
attached to the ventral surface of the plate-like mesial process of the 
maxillary as the corresponding bones are to the process of the maxillary of 
Polypterus. The autopalatine is said to be a somewhat triangular-shaped 
bone which has a large surface of articulation with the ventral surface of 
the ethmoidal cartilage posterior to the transverse plane of the nasal cap- 
sules, but it does not come into contact with its fellow of the opposite side. 

The conditions in this part of the skull of this fish, and especially the 
character of the snout and the presence of a hypophysial canal, strongly 


suggest close relationship with the Crossopterygii. 


Palezeoniscide. 


In Birgeria mougeott the sphenoid, as described by STENSIO (1921), 
strikingly resembles that in Diplocercides. It is of the same general shape 
as in the latter fish and extends from the otic to the ethmoidal region, but 
the foramen for the nervus trigeminus is only partially instead of wholly 
enclosed in its hind edge. There is a hypophysial fossa and a subpituitary 
space, and a foramen in the floor of the fossa leads directly into the sub- 
pituitary space and quite undoubtedly gave passage to the saccus vasculosis, 
as the corresponding foramen probably did in both Diplocercides and 


Saurichthys. There is no indication of the long but small median canal that 
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in Diplocercides and Saurichthys perforates the basal plate of the sphenoid 
immediately anterior to or at the anterior edge of the hypophysial fossa 
and which I have considered to have given passage to the ectodermal stalk 
of the hypophysis. There is a jugular canal and a trigeminus fossa re- 
sembling those in Diplocercides, and no parasphenoidal leg of the alisphenoid. 
There is a parasphenoid with well developed ascending processes, one on 
either side. Slightly anterior and lateral to the hypophysial fossa there 1s, 
on either side, a canal for the related internal carotid artery. 

In two of the Palgoniscide, species unknown, described by Watson 
(1925) the hypophysial fossa lies directly above a subpituitary space called 
by Watson the myodome, and a foramen in the floor of the fossa puts 
the two cavities in direct communication with each other. There is no canal 


corresponding to what I have called the hypophysial canal of Diplocercides 


and Saurichthys. 


There is thus in these palzoniscids no trace either of a hypophysial or 


naso-hypophysial canal, but the shape of the snout in certain of them sug- 


gests that the canal must have been of the latter type. The snout of Per- 


leidus woodwardi, as shown by STENSIO (1921), has the blunt and cut-off 


appearance of the snout of early larve of Amia, the cut-off end of the snout 


of the jatter larve being occupied by the adhesive organ. In the larve of 


Amia the ethmoidal cross-commissure of the infraorbital latero-sensory 


canals crosses the dorsal surface of the snout immediately dorso-posterior 


to the adhesive organ, and in Perleidus the corresponding commissure has 


the same relation to the blunt cut-off 


end of the snout. 


A cipe nse ridz2. 


In the fossil Acipenseride a hypophysial fossa and the related canal 


have not been described so far as I can find. A hypophysial (pituitary) 


fossa has, however, long been known in the recent Acipenserid@, and there 


must be a subpituitary space related to it, for DE BEER (1925) says that 


in embryos of Alcipenser stellata there is on either side a foramen which 


lies between the trabeculo-polar bar and the overlying part of the cranial 


wall and gives passage to the pituitary vein. In these same embryos DE BEER 


describes a tough membrane which extends transversely across the cranial 


cavity between the infundibulum and the midbrain and is continuous on 


either side with the lining membrane of the cranial cavity. The dorsum 


sellz is said to later develop in it. This membrane thus quite certainly forms 


the premandibular portion of the parachordal tissues, and is the homologue 


of the membrane described by LEnN in similar position in larve of 


Polypterus, this membrane in these two fishes not becoming definitely fixed 


in the plica encephali ventralis, as it is in Wimania and Saurichthys. 
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Certain early stages in the development of the hypophysis of these fishes 
have been described by von Kuprrer (1893) in Acipenser sturio and by 
SEWERTZOFF (1928) in Acipenser ruthenus, but these descriptions are not 
wholly in accord, for voy Kuprrer shows the point of attachment of the 
hypophysial ectodermal stalk on the dorsal surface of the snout, close to 
the neuropore, while SEWERTZOFF shows it on the ventral surface of the 
snout close to the upper edge of the larval mouth. Furthermore the mouth 
of these fishes is peculiar and its development not fully known. In PARKER’s 
(1882) fig. 1, plate 14, giving a median view of the bisected head of ag’% mm 
embryo of Acipenser ruthenus, the alimentary canal has strikingly the 
appearance of opening directly to the exterior through the bucco-pharyngeal 
opening, without the intervention of a stomodeal depression. The dorsal wall 


of the latter depression, as found in other fishes, is apparently represented 


in Acipenser by that part of the ventral surface of the snout that lies 
between the mouth opening and the barbels and that in PARKER’s fig. 9, 
plate 12, is shown bounded laterally and anteriorly by a special and peculiar 
fold of dermal tissue. This part of the ventral surface of the snout thus 
seems to correspond to the roof of the buccal cavity of other fishes, and 
the position of the vomers in relation to this space and of the so-called 
maxiliary teeth to the pterygoquadrates are both in favour of this view, as 
I have already had occasion to suggest in two of my earher works (ALLIs, 
1900, p. 274; 1903, p. 671). Apparently in accord with this, the upper jaws 
of this fish are considered by PARKER to be pterygoquadrates, without 
special palatine processes. 

The point of origin of the ectodermal stalk of the hypophysis necessarily 
lies anterior to the anterior end of the alimentary canal, and hence anterior 
to any symphisis that might arise of the pterygoquadrates of opposite sides 
of the head. Its point of origin in Acipenser, as shown by SEWERTZOFF, 
would therefore probably lie somewhere between the mouth opening and the 
barbels, on that part.of the snout that I have just above referred to as 
probably corresponding to the roof of the buccal cavity of other fishes. The 
conditions of these fishes, however, need further investigation. If von 
KUPFFER’s descriptions are correct, as I have heretofore considered them 
to be, the conditions in this part of the head would be holostean in cha- 


racter, but if SEWERTZOFF is correct, they would seem to be crosspterygian. 


CONCLUSIONS. 


The hypophysial and naso-hypophysial canals are both archaic features 
of the vertebrate head, for they occur definitely differentiated from each 
other in fishes of the Devonian age. The position of the external opening 


of each of these canals depends upon the extent to which the bucco- 
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pharyngeal upper lip grows forward beyond the antero-dorsal edge of the 
bucco-pharyngeal opening, and this determines also the character of the 
snout of the fish. When the canal is of the hypophysial type, the snout is 


of trabeculo-cranial origin, the trabecule growing forward in relation to 


ihe frontal tissues of the head, but when the canal is of the naso-hypo- 


physial type, a special visceral component derived from the bucco-pharyngeal 
upper lip is added to the trabeculo-cranial component. 

A hypophysial canal has been described in the Calecanthide, Saurich- 
thyide, Polypteride and Elasmobranchii, and a naso-hypophysial canal or 
cord in the Osteostraci, Cyclostomata, Holostei and Teleostet. 

Adhesive organs are apparently only developed in relation to the special 
visceral component. 

In Wimania and Saurichthys the anterior end of the parachordal tissue 
has been bent upward and backward in the plica encephali ventralis. The 
hind ends of the trabeculo-polar bars of these fishes must therefore neces- 
sarily fuse with the ventral surface of this bent upward and backward para- 
chordal tissue and it is probable that this takes place actually or morpho- 
logically in all fishes, the prootic bridge, which is developed in the pre- 
mandibular tissues, always lying dorsal to the point of fusion of the trabe- 
culo-polar bars with the parachordals. 

In Acipenser the alimentary canal apparently opens directly through 
the bucco-pharyngeal opening without the intervention of a stomodeal 


depression. 


Palais de Carnolés. Menton. 


March 29th 1931. 
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REKONSTRUKTIONSBILDER ZUR ONTO- 
GENIE DES KOPFSKELETTS VON 
TROPIDONOTUS NATRIX 


VON 
Dr. KARE BACKSTROM. 
Aus dem Zootomischen Institut zu Stockholm.) 


Die folgende Darstellung macht keinen Anspruch darauf, ein erschdp- 
fender Bericht ber die Vorgange wahrend der Embryonalentwicklung des 
Koptskeletts der Ringelnatter zu sein. Urspriinglich war es meine Absicht, 
diese Arbeit mit einem vergleichenden Teil zu erweitern und zu vertiefen. 
Veranderungen in meiner Wirksamkeit machten es aber notig, die gewon- 
nenen Resultate schon jetzt in der Hoffnung zu veroffentlichen, dass wenig- 
stens die hier gegebenen Rekonstruktionsbilder zum anatomischen Verstand- 
nis des Schadels der Schlangen werden beitragen konnen, auch wenn die 
Vergleiche sich im allgemeinen nur wenig ausserhalb dieser Tiergruppe 
erstrecken. Wohl sind uber die Schlangen schon mehrere gute Arbeiten z. B. 
von PARKER (1878), GaupPp (1906), PEYER (1912), RICE (1920) und an- 
deren verOffentlicht worden, aber diese Arbeiten geben keine zusammen- 
hangende Entwicklungsgeschichte des Schadels, da in der Reihe der 
beschriebenen Entwicklungsstadien meistens Liicken vorhanden sind. Meine 


nachstehend gegebene Darstellung grindet sich auf ein sehr reiches, gut 


Material von Tropidonotus natrix. Von Querschnittsserien aus 


konserviertes 
wurden graphische Rekonstruktionen mit grosster Genauigkeit ausgefihrt. 
Als Richtungsflache benutzte ich meistens eine mittels Mikrotom dargestellte 
Schnittflache, welche senkrecht zur Querschnittebene gefithrt wurde und 
welche durch die Weichteile des Unterkiefers hindurchging, ohne die Skelett- 
elemente zu beriihren. Diese Flache erwies sich sehr vorteilhaft als Rich? 
tungsebene fiir die Rekonstruktion. 

Der embryologischen Darstellung, welche sowohl die Bildung des Knor- 
pelschadels als auch die des knéchernen Schadels umfasst, fiige ich einen 
Abschnitt, der die Gelenkverbindung des Nasenteiles mit dem wbrigen 


Schadel bei verschiedenen Schlangen behandelt, hinzu. 
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REGIO ETHMOIDALIS. 


Die erste Andeutung des Ethmoidalskeletts tritt bei Tropidonotus natrix 
im Stadium von 4,3 mm Kopflange auf, wo eine schwache Zellverdichtung 
zwischen den Jacobsonschen Organen erscheint. Im Stadium von 4,6 mm 


Kopflange findet sich noch keine Spur dieses Blastems. 


Sept. nasi : For. N. abduc 


Trab. bas. cran 


For carotic. 


Quadrat Chorda dors 


Pil. occipit 


Cart. Maeckel : / 
Col. auris 


i 
For. N. hypog! 


Tropidonotus natrix. Embryo yon 5,3 mm Kopflange. Schadel, Seitenansicht. 


Diese Zellen, welche die erste Anlage des Septum nasi darstellen, liegen 
am dichtesten in der Mittellinie. Ein Zusammenhang zwischen dem Septum- 
blastem und den Trabekelblastemen existiert in diesem Stadium nicht, son- 
dern die Blasteme werden durch ein Gebiet getrennt, das aus gleichartigen, 

sparlich vorkommenden Zellele- 

menten besteht. Das Septum nasi 

Sept. nasi ist bei der Ringelnatter also, we- 

nigstens zum Teil, eine selbstan- 
dige Bildung. 

Sowohl Gaupp (1906) als 
auch PrEYER (1912) haben ange- 
geben, dass das Septum nasi bei 
Tropidonotus natrix bzw. Vipera 
aspis durch die Verschmelzung der 


Maeckel 
vorderen Enden der Trabeculz 


Incisura carotic 
Crista sell cranii gebildet wird. Dieses Ver- 
N abduc, halten gilt, wie ich gefunden habe, 

Quadratum auch fiir den kaudalen Teil des 

Septum nasi Ringelnatter. 
Wenn in einem spateren Stadium 
die beiden Schadelbalken in ihrem 
vorderen Teile zu einer einheit- 
lichen Bildung verschmolzen sind, 
vereinigt sich namlich diese mit- 


2. Tropidonetus natrix. Embryo von 
5,3 mm Kopflange. Schadel von oben. tels eines Stranges aus verdich- 
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teten Mesenchymzellen mit der zwischen den Jacobsonschen Organen 
jiegenden vorderen Anlage des Septum nasi. Die Vereinigung zwischen 
diesen beiden Anlagen ist schon im Stadium von 5,3 mm Kopflange voll- 
standig, obwohl die Zellen in der vorderen Anlage immerhin am dichtesten 
liegen. Ausserdem ist zu dieser Zeit das Septum nasi sowohl in der Lange 
als auch in der Hohe bedeutend gewachsen, woneben auch, wie die Abb. 1 
und 2 zeigen, die Entwicklung der vorderen Innenwande der Nasenkapseln 
begonnen hat. Diese treten nun in Form von zwei am Septum festsitzenden, 
etwas auswarts gebogenen Scheiben auf, die einen grossen Internasalraum 


umfassen. 
Stadium von 5,7 mm Kopflange. 


Im Vergleich mit den vorigen Stadien findet man, dass das Septum 
nasi langer geworden ist und besonders frontal an Hohe zugenommen hat. 


For facial. 


Sept. nz Can ant 
For N abduc Duct. endolymph 


Trab,. bas. cran 


For. carouc 
Can lat 


For ..X 


fal an. post 
agenda 


Cart. Maeckel 


Quadrat 


Colum. auris 
For. N hypog| 


Abb. 3. Tropidonotus natrix. Embryo von 5,7 mm Kopflange. Schadel, Seitenansicht. 


Der Winkel zwischen den Trabekeln und dem unteren Rand des Septums 
ist in diesem Stadium am kleinsten. Wahrend der spateren Entwicklung 
wird dieser Winkel immer stumpfer. Jedoch wird das Septum bei der Ringel- 
natter in keinem Stadium so stark niedergebogen wie nach PEYERs Abb. 3 
bei Vipera aspis. Nun ist auch die vordere Wand der Cartilagines cupulares 
angelegt, woneben die Entwicklung des vorderen Teiles des Daches begonnen 
hat (Abb. 3 und 4). In diesem Stadium erreicht auch der Internasalraum 
sowohl seine grésste frontale Breite als auch seine grosste Tiefe. 


Stadium von 6 mm Kopflange. 


Seit dem vorigen Stadium hat die Nasenkapsel sich sehr bedeu- 


tend entwickelt, obwohl noch kein Teil tiber das Vorknorpelstadium 


hinausgelangt ist. Besonders stark hat sich die innere Seitenwand der Nase 


entwickelt (Abb. 5), wahrend das Dach als eine schmale, gleichbreite Leiste 


rings um den Rand hervortritt (Abb. 6 und 7). Die hintere Wand, das 
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kunftige Planum antorbitale, hat 
nur ganz unbedeutend in der Ent- 
wicklung zugenommen und der 
Abstand zwischen der hinteren 
inneren Spitze derselben und 
dem Septum ist noch bedeutend 
(Abb. 7). Nur zwei Foramina 
treten im Dache und der Seiten- 


Cart Maeckel 
wand aut, wovon das eine zum 


Acrista sell. Durchtritt eines Zweiges des 


basicr For carotic Nervus trigeminus (Foramen epi- 
ant . 
\ "ff ED Fen basicr pos. phaniale) dient, das andere, wel- 


N.abduc ches mehr medial gelegen ist, 
N facial. eine Stelle im Dache darstellt, 
BQuadratum wo eine Zellverdichtung noch 
nicht stattgefunden hat (For. 1, 
Abb. 5, 6 und 7). 
. Ungefahr in der Mitte der 
B For N. hypog! Paries lateralis hat ventral die- 
jenige Bildung begonnen, aus 
wenn der die Concha nasalis hervor- 
4. Tropidonotus natrix. Embryo von5,;mm geht. In der Entstehung dersel- 
Kopflange. Schadel von oben. 
ben unterscheidet sich die Rin- 
gelnatter von der Vipera aspis augenscheinlich ganz bedeutend. Wie aus 
Pryers Abb. 1, 2 und 3 ersichtlich ist, entsteht die Concha bei Vipera aspis 
namlich durch Einrollen der Seitenwand in ihrer ganzen Hohe, wahrend bei 
der Kingelnatter nur ein reichliches unteres Drittel derselben sich einrollt, 
der obere Teil bleibt dagegen ganz unverandert. Bei der Ringelnatter ist 
ferner die Anlage der Concha auch mehr nach der Unterseite verlegt und 
der Auditus conchz Offnet sich in diesem Stadium mehr nach unten als nach 
vorn (Abb. 5). 
In der Verlangerung des Auditus conche nach hinten findet sich an 


der Ubergangsstelle zwischen Solum nasi und Paries lateralis nasi eine 


Auditus conch 


For. epiphaniale Cupul. ant. For, N, facial. 


Trab. bas. cran 
Proc. alaris sup Tectum synotic, 
Proc. lat. nasi 

Fiss. metotic. 


Pil. occipit 


Cart. Maeckel Quadrat 


Tropidonotus natrix. Embryo von 6 mm Kopflange. Schadel, Seitenansicht. 
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schmale Spalte. Auf der einen Seite ist diese zu einem Foramen durch- 
brochen, auf der anderen hat dies jedoch noch nicht stattgefunden (For. 
 »N“, Abb. 5 und 7). Die Bedeutung der Spalte wird bei der Beschreibung 
der spateren Stadien erklart werden. 

Wie bei Lacerta (GAupPp, 1920) und Eumeces (RICE, 1920) ist auch 
bei der Ringelnatter die Nasenkapsel unmittelbar vor dem Auditus conche 


geschweift. In bezug hierauf kann man in Ubereinstimmung mit Gaupp 


Praemax. 
Praemax 
Proc. alaris inf 

For. 1 For 
For 


Proc 
epiphaniale 


Sulcus term paraseptal. ant 


Caps. org ; ditus conch 
vomeronas ‘ Proc 


Palatinum 
Cart 


Fen. basicr. 


ant, Fen. basicr 


For. carotic.#% 
For j \ For. carouc 
— 4 
N. abduc 
Fen. basicr. post 


vestibul 


acust. ant 


acust 


jugulare 
post 


Chorda dors 


Pil. occipit Pil. occipit 
Tectum synotic. Tectum synotic 


\bb. 6. Tropidonotus natrix. Embryo \bb. 7. Tropidenotus natrix. Embryo 
von 6 mm Kopflange. Schadel von von 6 mm Kopflange. Schadel von 
oben. unten. 
auch an dieser einen vorderen schmaleren und einen hinteren breiteren Teil 
unterscheiden, beide von ungefahr gleicher Lange (Abb. 6 und 7). Unmittel- 
bar hinter der Grenze zwischen diesen Abteilungen, Sulcus terminalis 
(SHIINO, 1914), lauft die Innenwand der Concha in einen ventromedial 


gerichteten Fortsatz aus, dessen Spitze nach unten gegen die Anlage der 


Kapsel des Vomeronasalorganes gerichtet ist (Proc. ,,A“, Abb. 5, 6 und 7). 


An der Nasenseitenwand kann man schon in diesem Stadium zwei wei- 
tere Fortschritte bemerken, namlich einmal einen Processus alaris superior, 
vorlaufig schwach markiert, zum anderen einen Fortsatz in der Mitte der 
Seitenwand, welcher nach unten gerichtet ist und teilweise die Concha nasalis 
deckt. Dieser letztere Fortsatz, den ich Processus lateralis nasi genannt habe, 


bildet eine Ausbuchtung der Nasenkapselwand, unmittelbar an der Grenze 
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zwischen Paries lateralis und Solum nasi, und setzt sich an der Innenseite 
der ausseren Wand der Concha fort (Abb. 7). 

Was den Boden der Nasenkapsel betrifft, so hat dieser immerhin nur 
eine geringe Entwicklung erreicht. Am _ starksten ist diese frontal vor- 
geschritten, wo die vordere Wand und das Septum durch zwei in der Mitte 
verschmolzene dunne Platten, den Cartilagines paraseptales anteriores, sich 
vereinigen (Abb. 7). Kaudal endigen diese in schief nach hinten gerichtete 
Fortsatze, die in einem spateren Stadium mit der Kapsel des Vomero- 
nasalorganes verschmelzen. Ausserdem liegt an der Ubergangsstelle jeder 
Platte in die Vorderwand ein vorlaufig sehr schwach markierter Fortsatz, 
der Processus alaris inferior, welcher sich aber in den spateren Stadien sehr 
bedeutend entwickelt. 

Unter dem Vomeronasalorgan tritt jetzt ein schalenformiges Blastem 
auf. Der mediale Teil der Schale, der die erste Anlage der Concha des 
\omeronasalorganes ist, biegt sich unter dieses Organ hinunter, indem 
er es gleichzeitig stutzt. Die ganze Anlage der Kapsel des Vomeronasal- 
organes ist vollstandig selbstandig, wie sie es auch bei Vipera in den spa 
ieren Entwicklungsstadien ist. Markierte Fortsatze treten noch nicht auf. 


im Vergleich dieses Entwicklungsstadiums der Ringelnatter (Abb. 5, 6 


und 7) mit den ersten, von PEYER beschriebenen Stadien der Vipera aspis 


(siehe Tafel XIV, Abb. 1, 2 und 3 seiner Abhandlung), die einander an- 
nahernd entsprechen, zeigen sich grosse Ubereinstimmungen, obwohl jedoch 
zum Zeil noch grossere Unterschiede. 

Der am meisten auffallende Unterschied liegt darin, dass die Seiten- 
wand bei Vipera aspis nach hinten teils mit dem Septum nasi und teils mit 
der Anlage der Kapsel des Vomeronasalorganes zusammenhangt, wodurch 
eine einzige grosse dorsale Offnung, die Fenestra olfactoria, dargestellt wird, 
die nach hinten zu von der Verbindung zwischen dem Septum nasi und der 
\nlage des Planum antorbitale begrenzt wird. Bei der Ringelnatter dagegen 
endet das Planum antorbitale frei sowohl in diesem, als auch in fruheren 
und in allen nachfolgenden Stadien. Dadurch erhalt die Fenestra olfactoria 
1: 


( 


e Form eines tiefen Einschnitts im Dache der Nasenkapsel. 
Vipera aspis tritt die Anlage der Kapsel des \Vomeronasalorganes 
naher Beziehung zu dem Verbindungsglied zwischen dem Septum und 
Seitenwand auf, bei der Ringelnatter dagegen als eine ganz freie 
Mesenchymverdichtung. Auch in bezug auf die Lage sind die Anlagen ver- 
schieden, indem diese bei der Ringelnatter bedeutend weiter sowohl frontal 

als auch ventral ist. 

Da bei der Ringelnatter die Wolbung der Cartilagines cupulares nicht 
so stark ist wie bei Vipera und diese auch nicht so weit vor das Septum 
vorspringen, ist auch der Internasalraum bedeutend flacher, ein Verhaltnis, 


welches in spateren Stadien noch deutlicher hervortritt. 
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Stadium von 6,3 mm Kopflange. 


In dem 6 mm-Stadium ist noch kein Knorpel innerhalb der Ethmoidal- 
region zu beobachten (Abb. 5). Am weitesten ist die histologische Differen- 
zierung innerhalb des Septums selbst fortgeschritten, im Gebiete unmittelbar 
frontal vom Vomeronasalorgan, wo gut ausgebildeter Vorknorpel vor- 
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Abb. 8. Tropidonotus natrix. Embryo von 6,; mm Kopflange. Schadel, Seitenansicht 


handen ist. Schon in dem 6,3 mm-Stadium beginnt indessen der Knorpel das 
vorherrschende Gewebe zu werden, indem jetzt das ganze Septum, die 
medialen Nasenkapselwande und grosse Teile des Daches verknorpelt sind. 
Paries lateralis, wie auch Solum nasi und die tbrigen Bildungen verbleiben 
dagegen zum Teil immer noch im Vorknorpelstadium, zum Teil sind sie 
noch immer nur durch Blasteme vertreten. 

Ein Vergleich mit dem fritheren Stadium zeigt, dass besonders das Dach 
jetzt kraftig entwickelt ist, wahrend die Paries laterales im Verhaltnis dazu 
sich nur unbedeutend entwickelt und vergrossert haben. Das Septum, wie 
auch die ganze Nasenkapsel, hat sich verlangert, wahrend die Zunahme in 
der Hohe nur unbedeutend ist. Die friher erwahnte deutliche Einbuchtung 
der Nasenseitenwand, die Sulcus terminalis, ist noch starker markiert (Abb. 
10). Frontal des Sulcus termina- For. endolymphat F 


Fossa subarcuata 


lis ist die Nasenkapsel bedeutend 


or. sacculi endolympt 


schmaler, uberall ungefahr gleich 
breit, wahrend dieselbe kaudal Pil, occipit 
For. N 


glossoph nt 


davon ihre grosste Breite er- 


reicht. Promin amp. lat 
For. N. facial 


Das Dach der Nasenkapsel, 


Promin. amp 


dessen Form aus den Abb. 8 und 


18 ersichtlich ist, wird nur von 
einer geringen Anzahl Foramina Promin cochlearis Apert med. rec. scala tymp 


durchbrochen, von denen nicht 
Abb. 9. Tropidonotus natrix. Embryo von 6,3 mm 


einmal alle konstant sind. Fron- Kopflange. Capsula auditiva von innen. 
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Sulcus terminalis ist nur ein kleines Loch zu beobachten (For. 1, 

8). Dieses Foramen tritt nur auf der linken Seite auf. Unmittel- 

bar vor und nach dem Durchgang durch das Foramen ist der Nerv in 
feine Faden aufgefasert. Das Foramen epiphaniale, das an den beiden Seiten 
: in Form und Grosse verschie- 

> er paraseptal. ant den ist, liegt lateral unmittel- 

bar hinter dem Sulcus termi- 

nalis. Ausser vom Nery wird 

das Foramen auch von einem 

kleinen Blutgefass durchzogen. 

In der Verlangerung nach hin- 

ten und innen, nach den Tri- 


geminusforamina zu, liegt noch 


ein kleines paariges Loch (For. 


2), durch welches weder Ner- 
ven noch Blutgefasse passieren. 
Der Trigeminuszweig geht hier 
so nahe an der Knorpelkapsel 
entlang, dass der Nerv viel- 
leicht durch seine blosse Nahe 
die Knorpelentwicklung hemmt, 
in ahnlicher Weise, wie es 
GAUPP von einem Foramen an 
der Innenseite der Ohrkapsel 
bei Lacerta annimmt. 

Die Fortsatze der Paries 
laterales, welche in dem _ vori- 
gen Stadium beobachtet wer- 
den konnten, haben sich jetzt 
ganz bedeutend entwickelt. So 
hat der Processus alaris infe- 
rior, welcher im vorigen Sta- 

natrix. Embryo von 


, dium in Form eines nur sehr 
Schadel von unten. 


schwach markierten Fortsatzes 
vorkam (Abb. 7), sich jetzt zu seiner endgiltigen Lange entwickelt (Abb. 8, 
10 und 18). Dadurch wird die Fenestra narina sowohl frontal als auch 
ventral umschlossen. 

Der Processus alaris superior hat sich auch in hohem Grade verlangert 
und erreicht in spateren Stadien kaum eine starkere Entwicklung. Einen so 
langen und spitzigen Processus alaris superior wie den, welchen Born in 
seiner Plattenrekonstruktion hergestellt hat (Abb. 18, Tafel X, 1883), habe 
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ich in keinem Stadium finden kénnen. In allen von mir untersuchten Stadien 
ist der Fortsatz auch an der Spitze stark abgerundet. 

Der im vorigen Stadium vor dem Auditus conche sichtbare Fortsatz 
(Proc. ,A“, Abb. 5, 6 und 7) hat sich verlangert und sich mit dem Vomero- 
nasalknorpel vereinigt, wie es weiter unten beschrieben werden soll. 

Der Processus lateralis, welcher jetzt zugespitzt ist, entspricht wenig- 
stens teilweise der Pars triangularis (GaupP, 1900) bei Lacerta. Dies geht 
ganz besonders deutlich aus dem 6,3; mm-Stadium hervor, wo eine deutlich 
ausgebildete Fenestra lateralis nasi sich vorfindet, die auf derselben Stelle 
wie bei Lacerta gelegen ist (vgl. GAupps Abb., 1900). Der Unterschied liegt 


nur darin, dass bei Lacerla dieses Foramen viel grosser ist (Abb. 8). In 


spateren Stadien ist dieses Foramen, durch For. epiphaniale, 


das weder Blutgefasse noch Nerven hin- — Auditus conch, gy Proc. lat. nasi 


For. | Fen. lat. nasi 
durchtreten, vollstandig verschwunden. Prox 
ilaris sup. 
Die im 6 mm-Stadium kaudal vom 
Processus lateralis nasi in der Nasen- 


seitenwand auftretende Spalte (Abb. 7), _ilarisinf~ | 
die an einer Seite zu einem Foramen 


Caps. org vomeronas 


durchbrochen war, hat im mm-Stadium 7 ropidonotus natrix, Em- 


die Wand an beiden Seiten durchbrochen — bryo von 7, mm Kopflange. Nasen- 
und tritt jetzt als ein unregelmassig ovales 
foramen auf, das ich Foramen ,,N“ (Abb. 8) genannt habe. Medial ist dies 
Foramen ,,N“‘ von der Concha begrenzt. Von der Seite aus gesehen tritt es 
als ein nach unten zu scharf zugespitztes dreieckiges Loch auf, dessen 
oberer Teil, infolge des starken Zuwachses der Nasenseitenwand, vom Pro- 
cessus lateralis nasi und dem uberhangenden Teil der Nasenseitenwand ver- 
deckt ist. 

Die Concha, deren kaudaler Teil im 6 mm-Stadium noch gar nicht aus- 
gebildet ist (Abb. 5 und 6), tritt jetzt als ein vom Dach in kaudo-ventraler 
Richtung herabhangender Stab auf, dessen ventraler angeschwollener Teil 
medial abbiegt (Abb. 8 und 10). Diese stabformige Bildung ist ungefahr 
in der Mitte mit der Nasenseitenwand mit Hilfe eines senkrecht herab- 
hangenden, schmalen Bandes vereinigt (Abb. 8). Vorn ist dies Band vom 
Foramen ,,N“ begrenzt, hinten von einem spitzigen Einschnitt, dessen 
andere Seite von dem hinteren Teil der Nasenseitenwand und dem Planum 
antorbitale begrenzt ist. Der spitzige Einschnitt kommt nicht im 6 mm- 
Stadium vor, sondern es liegt an dieser Stelle die Anlage des hinteren Teiles 
der Concha und das im 6,3 mm-Stadium mit der Concha verbundene, von 
der Nasenseitenwand herabhangende Knorpelband, welches mit der hinteren 
Partie der Nasenseitenwand verbunden ist (Abb. 5). 

Dies letztgenannte Knorpelband wurde erst von Born (1883) be- 


schrieben, welcher mitteilt, dass mit der Entwicklung des Muscheltortsatzes 
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des Prafrontale sich diese Verbindung lést. Wenn dies wirklich der Fall 
ist, so findet es in einem sehr spaten Stadium statt, denn ich habe dies 
Knorpelband bei einer einen Monat alten Ringelnatter sehr gut entwickelt 
gefunden, obwohl dort der Muschelfortsatz des Prafrontale vollstandig ent- 
wickelt war. Mit zunehmendem Alter des Embryos wird jedoch das Knorpel- 
band langer und schmaler. 

Die hintere Wand der Nasenkapsel, welche yon Gaupp bei Lacerta als 
Planum antorbitale bezeichnet ist, wird auch bei der Ringelnatter auf eine 
sehr ahnliche Weise gebildet. Bei Vipera aspis fehlt jedoch nach PEYER 


(S. 588) ein Planum antorbitale vollstandig. Bei der Ringelnatter findet 


Cart Cupularis 


Cart Paraseptal. ant 


Caps. org. vomeronas. —_/ 


Fen. | 
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aber schon jetzt eine Bildung statt, die der Partie bei Lacerta im 4,7 mm- 
Stadium entspricht (vgl. GAupps Modell). In den spateren Stadien  ent- 
wickelt sich das Planum antorbitale allerdings nur unbedeutend, so dass es 
schon im 7,5 mm-Stadium nahezu seine endgiltige Form erreicht (Abb. 13). 
Vergleich mit Vipera macht sich jedoch hier ein grosser Unter- 
‘nd, denn bei Vipera sind der hintere Teil der Nasenseitenwand 
und das Dach mit dem Septum verbunden, wahrend bei der Ringelnatter 
wie auch bei Lacerta das Planum antorbitale frei ist sowohl auf seiner fron- 
talen als auch ventralen und medialen Flache. 
Die im 6 mm-Stadium auftretenden Anlagen der Kapsei des Vomero- 
nasalorganes haben sich jetzt, wie Born beschrieben hat, mittels Knorpel- 


leisten teils mit der Nasenseitenwand, teils mit dem basalen Teil der Cartila- 


gines cupulares verbunden. Dadurch ist eine nicht unbedeutende Uberein- 


stimmung mit den Verhaltnissen bei Lacerta entstanden, wo die Vomero- 
nasalknorpel sich mittels einer Zona annularis mit der Nasenkapsel ver- 


bindet. Doch macht bei der Ringelnatter die Zona annularis nicht in so 
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hohem Grade den Eindruck eines Ringes, wie es bei Lacerta der Fall ist 
(Gaupp, 1900, Abb. 2 und 3). 

Die Verschiedenheiten liegen besonders darin, dass die vorderen. Ver- 
bindungsknorpel der beiden Seiten, die ich Cartilagines paraseptales ante- 
riores nennen will, bei Lacerta dauernd miteinander in der Mittellinie ver- 
bunden bleiben, so wie es sich auch bei der Ringelnatter im 6 mm-Stadium 
verhalt. Diese Verbindung, wie auch die Verbindung dieser Knorpel mit dem 
Septum nasi, ist jedoch bei der Ringelnatter schon in dem 6,3 mm-Stadium 
unterbrochen. Die Cartilagines paraseptales anteriores befestigen sich jetzt, 
wie aus der Abb. 10 hervorgeht, an der unteren Flache der vorderen Kapsel- 
wand ein Stuck von der Mittellinie (nicht am Septum, wie es von PEYER 
angegeben ist).’ 

Der laterale Teil der Zona annularis ist dadurch entstanden, dass det 
im 6 mm-Stadium frontal und medial vom Auditus conche befindliche Fort- 
satz (Proc. ,,A“, Abb. 5 und 7) ausgewachsen ist und sich mit der lateralen 
Ecke des Vomeronasalknorpels (Abb. 8 und 10) vereinigt hat. Auch diese 
Knorpelverbindung fehlt bei Vipera aspis, dagegen ist es aus Peyers Re- 
konstruktion (Abb. 7, Tafel XVI) ersichtlich, dass der oben genannte Fort- 
satz an der Nasenseitenwand deutlich ausgebildet vorkommt. 

Der Boden der Zona annularis — die Kapsel des Vomeronasal- 
organes —, der nun in der Form einer buchtigen triangularen Schale 
erscheint, hat an der Medialseite eine Ausbuchtung, welche in dorso-medialer 
Richtung in das Jacobsonsche Organ die Concha des Vomeronasal- 
organes —- abbiegt (Abb. 8 und 10). Nach hinten setzt sich die Schale in 
einen ausgedehnten Knorpelstab fort, die Cartilago ectochoanalis, auf die- 
selbe Weise, wie Gaupp es fiir Lacerta beschrieben hat. Der Unterschied 
liegt bloss darin, dass bei Lacerta dieser Fortsatz gleich breit und stumpt 
abgeschnitten ist, wahrend er bei der Ringelnatter langer, allmahlich nach 
der Spitze zu verjiingt ist. Eine Cartilago paraseptalis (GAUPP, 1900) ext- 
stiert dagegen bei der Ringelnatter nicht. 


PARKER (1878) hat unter dem Namen ,,second upper labial (u. 1. 2) 


bei den Ringelnatterembryonen einen Knorpel innerhalb der Ethmoidal- 


region beschrieben, welcher vermutlich die Cartilago ectochoanalis sein soll, 
obwohl er, infolge der zu dieser Zeit weniger entwickelten Technik, diesen 
Knorpel von dem Vomeronasalknorpel, dem hinteren Teile seines_,,first 


upper labial‘‘, ganz abgetrennt fand. 


1 Nach der Abb. 18 von Born zu schliessen, musste diese Verbindung eine Ge- 
lenkverbindung sein, was jedoch mit den Verhaltnissen nicht wubereinstimmt. Nach 
hinten zu befestigen sich die Cartilagines paraseptales anteriores an der _ fronto- 
medialen Ecke des Vomeronasalknorpels. Diese Verbindung zwischen dem Vomero- 
nasalknorpel und dem basalen Teil der Cartilagines cupulares fehlt bei Vipera aspis 
ganz (PEYER, IQI2). 
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Auch Born (1883), welcher PARKERS mangelhafte Beschreibung der 
Nasenkapsel kritisiert, hat diesen Knorpel, von ihm ,,Ki‘‘ genannt, als eine 
von dem Vomeronasalknorpel vollstandig getrennte Bildung gefunden. 
Er schreibt (S. 218): ,,Hinter dem Ausfthrungsgange hort die Knorpel- 
schale fur das Jacobsonsche Organ auf, aur lost sich ein breiter, horizontal 
gestellter Knorpelstreif von derselben lateralwarts von dem Wulste ab und 
zieht an der Unterseite des Vomers weiter nach hinten, lateralwarts vom 
Rachenende des Thranennasenganges (Abb. 18 Ki und Abb. 16 und 17).* 
Born selbst findet jedoch, dass dieses ,,Ki‘ nicht dieselbe Bildung wie die 
von PARKER beschriebene ist, sondern sagt, dass dieser Knorpel, wie auch 
der unten beschriebene Knorpel ,,Ke“‘, dem englischen Autor nicht bekannt 
zu sein scheinen. 

SOLGER hat bei Python tigris ,eine sabelformige Knorpellamelle“ be- 
schrieben, auf welche ich spater naher zuruckkommen werde. Betreffs des 
medialen Teiles dieses Knorpels, welcher deutlich homolog mit der Cartilago 
ectochoanalis der Ringelnatter ist, schreibt er jedoch: ,,Die Knorpellamelle 
geht jederseits nach vorn in den Knorpel des Jacobsonschen Organes uber." 
Diese seine Meinung stimmt vollstandig mit den Verhaltnissen bei der 
Ringelnatter uberein, welche ich in mehr als zwanzig verschiedenen Stadien 
gefunden habe. In keinem von diesen ist die Cartilago ectochoanalis eine 
von dem Vomeronasalknorpel getrennte Bildung. 

Wie aus den Abb. 8 und 10 hervorgeht, tritt im 6,3 mm-Stadium lateral- 


warts von der Cartilago ectochoanalis und dem hinteren Teile des Vomero- 


g 
nasalknorpels ein an beiden Seiten angeschwollener Knorpelstab auf. Sein 


vorderer Teil liegt in diesem Stadium ganz nahe an dem Vomeronasal- 
knorpel, wahrend der Abstand zwischen ihnen in spateren Stadien_ be- 
deutend grosser wird. Wie ich spater ausfthren werde, hat sowohl SOLGER 
als auch Born diesen Knorpelstab bei Python und der Ringelnatter ge- 
funden. Beide haben jedoch denselben erst in spateren Stadien entdeckt 
(SoLcER bei dem erwachsenen Python tigris), wo dieser Knorpel mit der 
Cartilago ectochoanalis in Verbindung getreten ist. In Borns Arbeit tragt 
dieser Knorpel die Bezeichnung ,,Ke‘‘, welche auch ich hier beibehalte. 

Eine erste Andeutung zur Vereinigung der beiden Knorpel zeigt sich 
schon in diesem Stadium in Form eines Zellstranges, der die Spitze der 
Cartilago ectochoanalis mit dem hinteren angeschwollenen Teile des Knor- 


pels verbindet. 


Stadium von 7,6 mm Kopflange. 


Mit dem vorigen Stadium verglichen, zeigt die Nasenkapsel wenige 
Veranderungen, die aber dafiir teilweise ganz bedeutend sind. Frontalwarts 


hat die Form der Nasenkapsel sich bedeutend verandert durch Weiter- 


I2 


DAS KOPFSKELETT VON TROPIDONOTUS NATRIX 


wachsen eines Teiles des Septums nach vorn, wodurch die beiden Cartila- 
gines cupulares verbunden werden. Die Wolbung dieses Knorpels ist jetzt 
frontalwarts derartig verandert, dass die vorderen Nasenkapselkonturen bei- 
nahe gerade geworden sind, nur mit einer schwachen Einbuchtung in der 
Mitte (Abb. 12 und 13). In den spateren Stadien wird es sich zeigen, dass 
die Entwicklung in gleicher Richtung fortgeht, bis endlich die mediale Ein- 
buchtung zu einer Ausbuchtung wird, welche an die Cartilago prznasalis 
bei Crocodilus (GauPpp, 1905, SHIINO, 1914), Chelone (Nick, 1912) und 
Chelydra (Nick, 1912) erinnert (Abb. 15 und 16). Die Entwicklung dieser 
Knorpelpartie steht bei Tropidonotus in Beziehung zur Entwicklung des 


Pramaxillare, indem der Zwischenraum zwischen dem Vorderrand des 


Fen. narina 


art 


Concha 
Concha org. vomeronas 
| Ke 
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\bb. 14. Tropidonotus natrix. Embryo von 13 cm Gesamtlange. Knorpelschadel von 
der Seite. 


Septums und diesem Knochen durch die Entwicklung der Cartilago pre 


nasalis vollkommen ausgefullt wird. Das Pramaxillare legt sich endlich auf 


diesen Knorpel. 


Das Planum antorbitale, das in den vorigen Stadien teilweise noch im 
Vorknorpelstadium verblieb, hat sich wie die tbrigen, innerhalb des Ethmoi- 
dalskeletts friiher nicht verknorpelten Teile jetzt verknorpelt und eine defini- 
tive Form angenommen (Abb. 12 und 13). Die an das Septum grenzende 
Flache ist nun kurz abgeschnitten. 

Der Vomeronasalknorpel befindet sich immer noch in ungefahr dem 
selben Entwicklungsstadium, obwohl eigentimlicherweise die Cartilagines 
ectochoanales bedeutend kiirzer sind als in dem nachst vorhergehenden Sta- 
dium. Dasselbe gilt auch fiir den Knorpel ,,Ke™. 

Der Processus lateralis nasi weicht in diesem Stadium von allen fru- 
neren wie auch spateren Stadien bedeutend ab, indem eine Verwachsung 
mit der Innenwand der Concha und dem dorsalen Teil der Verbindung der 
Nasenseitenwand mit dem Vomeronasalknorpel stattgefunden hat. Da 


durch ist auch der Auditus conche ventralwarts verschlossen worden, so 
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dass dieser, von der Lateralseite aus gesehen, 
(Abb. 


male, da sowohl im 13 


11). 
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\ Proc. alaris inf 


Proc 


For. epiphaniale 
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15. Tropidonotus natrix. Embryo von 13 


Knorpelschadel oben 


cm 


Gesamtlange von 


men, Foramen 2, 


in der’ Form unregelmassiger als auf der 


Foramen 1 geht durch das Foramen 2 


hindurch. 


Diese Knorpelverbindung erscheint jedenfalls nicht 


mm-Stadium als auch bei einer frisch 


auf. Auf der rechten Seite 


irgendein 


jetzt als eine Spalte erscheint 
als das Nor- 
geschlupften 
Ringelnatter diese sich nicht 
Der 
innert dann an dieselbe Bil- 


vorfindet. Fortsatz er- 


dung im mm-Stadium, 
obwohl an der Spitze mehr 
abgerundet. 

Der 


Concha, 


Teil 


fruher 


obere der 


welcher of- 


fen war, im Querschnitt U- 


formig gebogen, hat sich 


jetzt geschlossen, wahrend 


ihr grosserer Teil, alles das, 
was in der Abb. 


sichtbar 


ist, aus einem  miassiven 
Knorpelstab besteht. Thr un- 
terer Teil hat jetzt, von der 
die Gestalt 


Der 


Seite gesehen, 


eines Schuhes. Verbin- 


dungsknorpel zwischen thr 
und der Paries nasi ist jetzt 
bedeutend verdickt. 

Kin Teil der in den vo- 
rigen Stadien vorhandenen 
Foramina ist jetzt bedeutend 
verandert. Das vorderste von 
diesen, Foramen 1, welches 
im 6,3 mm-Stadium bloss an 
der linken Seite vorkam, ist 
jetzt paarig vorhanden. Das 
ist 


veran- 


Foramen epiphaniale 


nicht nennenswert 
Kaudo-medialwarts von 


tritt 


dert. 


diesem noch ein Fora- 


ist es bedeutend groésser und 


linken. Ebensowenig wie bet 


Nerv oder Blutgefass 


Eine im vorigen Stadium medialwarts vom Foramen epiphaniale be- 


findliche Einbuchtung der Fenestra olfactoria ist jetzt verschiossen. 
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PEYER (1912), welcher die kraniale Entwicklung von Vipera aspis 


untersucht hat, teilt mit, dass die Fenestra lateralis nasi dort ganz fehlt. 
(1920), welcher eine Zusammenstellung der Reptilienformen  ver- 
Offentlicht hat, bei denen die Fenestra lateralis fehlt, schreibt: ,,The 
frequency of its absence in the reptilian series suggests the possibility that 
the fenestra lateralis of Lacerta may be nothing more than another area of 
retarded chondrification like those described in the otic capsule of Lacerta, 
Ikmys, and [umeces—a possibility which gains in significance from the 
absence of the fenestra in mammalian embryos—mole (FISCHER, 1901), 
Echidna (Gaupp, 1908), pig (MeaAp, 1909), rabbit (Voit, 1909), dog 
(OLMSTEAD, IQII).* 

Bei Tropidonotus gibt es indessen nichts, was darauf hindeutet, dass die 
Ientstehung der Fenestra lateralis nur eine Folge der verspateten Chondri 
fikation sein sollte. Einerseits tritt die Offnung erst in einem so spaten 
Stadium auf, dass eine Auflosung des schon gebildeten Vorknorpels statt- 
finden muss, anderseits ist der Teil der Paries nasi, in welchem die Fenestra 
lateralis nasi auftritt, wahrend der ganzen Zeit ihres Bestehens, sowohl 
ausserlich als auch innerlich, von sparlich liegenden Mesenchymzellen um- 
geben, welche keinen Einfluss aut das Sein oder Nichtsein der Offnung 
haben konnen. Rice erwahnt auch Howes und SwWiNNERTONS (1901) Unter- 
suchungen betreffs der Verhaltnisse bei Sphenodon, wo die Fenestra lateralis 
nasi zunachst ,,in very late embryos“ auftritt, und er ist der Meinung, dass 


es auch eine andere Erklarung dafiir geben kann. 


Stadium von 13 ¢ Gesamtlange. 

Dieses Stadium, welches etwa zehn Tage alter als das 7,6 mm-Stadium 
ist, wird unter anderem noch dadurch gekennzeichnet, dass gewisse Teile 
des Knorpelkraniums durch Knochen ersetzt worden sind. Eine solche Ver 
knocherung kommt jedoch noch nicht innerhalb der Ethmoidalregion vor. 

Mit Ausnahme des vorderen Teiles des Septums, der Cartilago ecto- 
choanalis und des Knorpels ,,Ke sowie der hier befindlichen Foramina 
unterscheidet sich die jetzt fertiggebildete knorpelige Nasenkapsel nur un- 
bedeutend von dem vorigen Stadium. 

Was den vorderen Teil des Septums betrifft, so hat dieser im Zusam- 
menhang mit der Entwicklung des Pramaxillare sich kraftig. ausgebildet, 
wodurch eine an Crocodilus erinnernde Bildung, die Cartilago przenasalis, 
aufgetreten ist (Abb. 14, 15 und 16). Bei Vipera kommt keine solche Bil- 
dung vor, was aus Peyers Abbildung und Beschreibung deutlich hervor- 
geht. ,,Vor dem Septum setzen sich die beiden Kapselhalften, Cartilagines 
capsulares, median vollig voneinander getrennt, noch ein Stick weit nach 


vorn fort’ (PEYER, S. 588). 
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Die schon im 6,3 mm-Stadium aus einer Zellverdichtung bestehende 


Verbindung zwischen der Cartilago ectochoanalis und dem Knorpel ,,Ke“ 


ist jetzt knorpelig. Dadurch ist die von SOLGER bei Python entdeckte ,,sabel- 
formige Knorpellamelle“ fertiggebildet. Ob dieser Knorpel — von PEYER 
Cartilago hypochoanalis genannt auch bei Vipera und Python durch eine 
Verbindung des Knorpels ,,Ke“ und der Cartilago ectochoanalis entsteht, ist 
nicht bekannt. Wie friiher Born gezeigt hat, liegt der Tranenkanal in dem 
Winkel zwischen dem urspriinglichen Knorpel ,,Ke‘ und der Cartilago ecto- 
choanalis. 

In bezug auf die in der Nasenkapsel wahrend der Entwicklung vor- 
kommenden Foramina macht sich, wie schon hervorgehoben wurde, eine 
ganz bedeutende individuelle Variation geltend. So weicht besonders dieses 
Stadium ab, welches sich in bezug auf das Foramen pro Nervus lateralis 
nasi (Foramen epiphaniale) ganz bedeutend vom vorigen Stadium darin 
unterscheidet, dass ein Einschnitt von diesem Foramen in kaudo-medialer 
Richtung geht und in die Fenestra olfactoria mtindet. Diese umfasst sowohl 
das Foramen epiphaniale als auch das in den vorigen Stadien unter der Be- 
zeichnung Foramen 2 beschriebene (Abb. 14 und 15). Die Verhaltnisse sind 
also hier dieselben, wie SHIINO (1914) sie fir Crocodilus biporcatus be- 


schrieben hat. Einen solchen Einschnitt hat er auch in seiner Abb. 1, Tafel 


15, abgebildet. Durch diesen Einschnitt werden bei der Ringelnatter die 
kaudal der Concha liegenden Teile des Daches vollig, ein grosser Teil der 
Seitenwand jedoch nur teilweise von den frontal vom Foramen epiphaniale 


legenden Teilen abgetrennt (Abb. 15). 


REGIO ORBITO-TEMPORALIS. 


Stadium von 53 mm Kopflange. 


Wie friher von PARKER, GAUpP, PEYER und anderen Forschern gezeigt 
wurde, ist das Skelett der Orbitotemporalregion bei den Schlangen wah- 
rend der Embryonalentwicklung sehr einfach gebaut und besteht ausschliess- 
lich aus den beiden Trabecule baseos cranii. Nach hinten zu sind diese an 
der Basalplatte befestigt, an jeder Seite der Crista sellaris, von wo sie vor- 
warts in einer leierfOrmigen Figur verlaufen und endlich verschmelzen, 
wobei sie den hinteren Teil des Septum nasi bilden. Die Trabekel und 
die Crista sellaris begrenzen die Fenestra hypophyseos, (Fenestra basicranialis 
anterior ). 

Die Trabekel bestehen jetzt bloss aus mehr oder weniger stark mar- 
kiertem Blastem (Abb. 1 und 2). Am dichtesten liegen die Zellen innerhalb 
des Gebietes fiir das hintere Drittel. Vorknorpel tritt noch nicht auf. Der 


Abstand zwischen den Trabekeln ist in diesem Stadium bedeutend grosser 
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als in den spateren Stadien, besonders innerhalb der vorderen Region, wo 


sie einander immer naher kommen, ohne jedoch jemals zu verschmelzen. 


Bei Lacerta tritt die Arteria carotis interna im allgemeinen in die hin- 
tere Ecke der Fenestra hypophyseos ein. Die Stelle ist durch eine besondere 
Kinbuchtung, die Incisura carotica, bezeichnet. Manchmal geschieht es 
jedoch, dass die Arterie durch das von allen Seiten mit Knorpel umgebene 
oramen caroticum hindurchgeht (GAUPP, Ig00). 

Wie zuerst von PARKER nachgewiesen wurde, ist dieses Verhaltnis bei 
der Kingelnatter die Regel. In dem vorliegenden Stadium geht gleichwohl 
die Arterie durch den Einschnitt, die Incisura carotica, deren Umbildung 
zum Foramen caroticum jedoch schon angedeutet ist durch eine von jedem 
der Schadelbalken in der Richtung nach innen zu gehende Zeliverdichtung 
(Abb. 2). An der Crista sellaris kommt ausserdem eine entsprechende paarige 


Ausbuchtung vor. 


Stadium von 5,7 mm Koptlange. 


Die Trabecule baseos cranii haben bedeutend an Dicke zugenommen, 
woneben die im vorigen Stadium an diesen und an der Crista sellaris sich 
befindlichen Fortsatze sich vereinigt haben, um das Foramen caroticum zu 
bilden (Abb. 4). 

Nach Gaupp (1905) ,,geht hinten von der Wurzel jeder Trabekel ein 
kleiner Fortsatz nach aussen und hinten, umgibt die Arteria carotis interna 
von aussen und verschmilzt mit der Basalplatte‘*. Die Trabekel sollten in 
solchem Fall medial vom Foramen caroticum verlaufen. Wie gezeigt wurde, 
ist jedoch das Verhaltnis ein entgegengesetztes. 

Die Trabekel bilden mit der Basalplatte sowohl in diesem als auch in 
den vorigen Stadien einen Winkel von etwa 130°. Dieser wird in spateren 
Stadien immer grosser, um schliesslich 180° zu ubersteigen. Die Biegung 
findet unmittelbar vor der Crista sellaris und hinter der Hypophyse statt 
(Abb. 1 und 3). Vorknorpel kommt jetzt allgemein vor. Am _ weitesten 
ist die histologische Differenzierung lateral des Foramen caroticum vor- 


geschritten. 
Stadium von 6 mm Kopflange. 


Die grosste Veranderung, welche innerhalb dieses Gebietes stattgefun- 
den hat, besteht darin, dass der Winkel zwischen den Trabekeln und der 
Basalplatte bedeutend zugenommen hat; jene sind jetzt mit Ausnahme der 
vorderen Teile knorpelig. In Verbindung damit haben sie eine abgesetztere 
Form angenommen, im Querschnitt beinahe kreisrund. Zum grossten Teil 
liegen sie jetzt aneinander wie zwei parallele Stabe. Hierdurch hat sich auch 


das Foramen hypophyseos verkleinert (Abb. 6 und 7). 
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Stadium von 6,; mm Kopflange. 


Der Kopf hat sich jetzt so gestreckt, dass der Winkel zwischen den 
Trabekeln und der Basaltplatte 180° tberschritten hat. Die Trabekel sind in 


ihrer ganzen Lange knorpelig. 


Stadium von 13 cm Gesamtlange. 


ds 


innerhalb der Trabeculz baseos cranii hat in diesem Stadium die Auf- 
losung des Knorpels teilweise begonnen. Sie geschieht in Verbindung mit 
der Entwicklung des Basisphenoides, welches im Bereich der Crista sellaris 
jetzt den Knorpel ganz ersetzt hat (Abb. 14—16, 20-—22). Die Substitution 
des Knorpels beginnt in der Crista sellaris und den angrenzenden Teilen 


der Parachordalia, ungefahr im 7,6 mm-Stadium, um von dort aus weiter zu 


schreiten. An der eine Woche alten Ringelnatter finde ich gleichwohl die 


lrabekel noch immer in ungefahr demselben Zustand wie im 13 cm-Stadium 
und bei der erwachsenen Ringelnatter nur etwas mehr reduziert innerhalb 
des hinteren Bereiches. Hier verbleiben sie gut geschtitzt in der Rinne, die 
das voll entwickelte Parasphenoid bildet. Nach hinten erstrecken sich die 


Trabekel etwas kaudal vom Foramen opticum. 


SEPTUM INTERORBITALE. 


Betreffts des Septum interorbitale bei 7Tropidonotus finden wir folgen- 
des bei Gaupr (1906): ,,Uber den nebeneinander liegenden Abschnitten der 
lrabekel in der vorderen Orbitotemporalregion bildet sich ein Septum inter- 
orbitale, das an seinem dorsalen Rande in zwei Supraseptalplatten ausein- 
anderweicht, ahnlich wie bei Lacerta. Bei einem Embryo von 8 mm Kopf- 
lange finde ich das Septum aus einem verdichteten Schleimgewebe _ be- 
stehend, auch die Supraseptalplatten nur aus verdichtetem Bindegewebe 


reprasentiert.” 


PARKER (1878), der auch die Verhaltnisse bei der Ringelnatter unter- 
sucht hat, sagt, dass ,,in front of the optic nerve in the older embryo (Fig. 
8), a patch of thickening tissue shows the rudiment of a similarly in- 
dependent orbitosphenoid (o.s.), the independence of these tracts (ali- 
sphenoid and orbitosphenoid) is characteristic of the Ophidia; as yet I have 
seen no other instance’. Ausserdem teilt er mit, dass in spateren Stadien 
das Orbitosphenoid verknorpelt. 

Preyer, welcher sich mit den Verhaltnissen bei der Vipera beschaftigt 


hat, schreibt: ,,Zur Bildung eines Septum interorbitale kommt es_ nicht.” 
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Dieser Ausserung von PEYER muss ich mich in bezug aut Tropidonotus voll- 


kommen anschliessen. 

In den fritheren Stadien ist das Septum in der vorderen Orbitotem- 
poralregion von embryonalem Bindegewebe vdllig ausgefiillt, das nicht eher 
ein Anzeichen der Verdichtung zeigt als in einem so fortgeschrittenen Sta- 
dium, dass diese Verdichtung ganz einfach das Bindegewebe vorstellt, in 
welchem etwas spater das Frontale und der dorsale Teil des Parasphenoids 
sich entwickeln. Ein verdichtetes Bindegewebe innerhalb dieses Bereichs 
kann dagegen nicht wahrgenommen werden, weder im Bezirk des Homo- 
logons des Septum interorbitale bei Lacerta noch der Supraseptalplatten. 
Ich bin deshalb der Meinung, dass weder die Supraseptalplatten noch das 
Septum interorbitale sich in gewohnlicher Darstellung bei 7ropidonotus vor- 
findet. Bei der ausgebildeten Ringelnatter kommt jedoch in der vorderen 
Orbitotemporalregion ein stutzendes Interorbitalseptum vor, obwohl dies 
teils von dem hier sehr hohen Parasphenoid, teils von den beiden seitlichen 
Irontalia, deren ventrale Teile dicht aneinander gedriickt sind, und auch von 
den beiden Trabekeln gebildet ist. An diesem ,,Septum’ haften auch samt- 


liche Augenmuskeln an. 


DIE BASALPLATTE UND DIE CHORDA DORSALIS. 


Die ersten Anlagen des Knorpelkraniums bet Ascalabotes sind von 
SEWERTZOFF (1900) beschrieben. Er fand: 

1. eine Parachordalplatte, deren occipitaler Teil gut entwickelt und segmen- 
tiert ist, wahrend der mesotische Teil nur aus einer Mesenchymschicht 
besteht ; 
einen Alisphenoidknorpel, welcher aus zwei Alisphenoidplatten, die durch 
einen Querbalken verbunden sind, besteht. Diese gemeinsame Anlage ist 
weder mit den Parachordalplatten noch mit den Trabekeln verbunden. 
Durch die Alisphenoidplatte tritt der Nervus oculomotorius hervor. Der 
Querbalken erscheint in der Literatur gewohnlich unter dem Namen 
Crista sellaris oder Dorsum sellz ; 
die Trabecule cranii. 

Bei der Ringelnatter gestalten sich die Verhaltnisse nur zum Teil in 
ahnlicher Weise. In bezug auf die Trabekeln ist die Ubereinstimmung, wie 
schon gezeigt wurde, vollstandig und deckt sich mit der Bildung derselben 
bei den Vertebraten im allgemeinen. Die Anlagen der Crista sellaris und der 
Alisphenoidplatten einerseits sowie der Parachordalia anderseits konnen da- 
gegen auch in den frithesten Tropidonotus-Stadien nicht getrennt werden, 
sondern es entstehen diese drei Bildungen aus einer gemeinsamen Mes 


enchymverdichtung. Im Anfang ist hierbei kein Unterschied in bezug auf 
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die Dichte der Zellen an der Grenze zwischen der Crista sellaris und den 
Alisphenoidplatten oder zwischen diesen und den Parachordalia sichtbar. 

In einem etwas spateren Stadium (5,3 mm) liegen die Zellen in der 
Mittelpartie der Crista sellaris, in den Parachordalia- und Alisphenoidplatten 
ungefahr gleich dicht, wahrend sie an der Grenze zwischen der Crista sel- 
laris und den Alisphenoidplatten bedeutend sparlicher liegen. Der <Auf- 
fassung, dass die Alisphenoidplatten und die Crista sellaris als naher zusam- 
mengehorig zu betrachten sind, wie sie SEWERTZOFF (1900) hegt, kann man 
sich deshalb in bezug auf Tropidonotus nicht anschliessen. Zu dieser Frage 
aussert sich auch GAUPP (1900): ,,dass aber aus dem frihzeitigen Zusam- 
menhang dieses Balkens (Crista sellaris) mit den Sphenolateralplatten noch 
nicht notwendig eine engere Zusammengehorigkeit der drei Gebilde folgt, 
ist wohl sicher“. 

Im 5,3 mm-Stadium hat die Basalplatte beinahe eine quadratische Form 
mit ausgezogenen hinteren ausseren Ecken (Abb. 1 und 2). Diese, die von 
der Pila occipitalia gebildet werden, sind mit einer breiten Basis an den 
Parachordalia befestigt. Eine Grenze zwischen diesen beiden Gebilden gibt 
es nicht, sondern diese wird bloss von den drei vorhandenen Hypoglossus- 
foramina markiert. Die Anlage der Capsula auditiva ist noch von der Basal- 
platte ganz getrennt. 

In der Basalplatte liegen die Zellen am dichtesten, teils entlang den 
RKandern, also in den Parachordalia, den Alisphenoidplatten und in der 
Crista sellaris, teils unter und unmittelbar an den Seiten der Chorda dor- 
salis, wahrend im Bereich zwischen diesen Gebilden die Zellen ungefahr 
gleichmassig sparlich verteilt legen, jedoch so, dass sie eine Ahnung spar- 
licher rings um den vorderen Teil der Chorda dorsalis liegen, also im 
Bereich der kiinftigen Fenestra basicranialis posterior. Am weitesten ist die 
histoiogische Differenzierung unter dem hinteren Teil der Chorda dorsalis 
fortgeschritten, wo ein deutlich ausgebildeter Knorpel vorkommt. Im 
ubrigen ist die Basalplatte ganzlich durch dicht liegende Mesenchymzellen 
vertreten. 

Die Chorda dorsalis reicht in diesem Stadium beinahe bis dicht an die 
Crista sellaris, also bedeutend weiter nach vorn zu als in den folgenden 
Stadien. Eine Auflodsung des vorderen Teiles ist schon jetzt deutlich zu 
beobachten. In ihrem hinteren Teil liegt die Chorda in einem Vorknorpel- 
lager. 

Von den Foramina kommen in der Basalplatte in diesem Stadium an 


der rechten Seite vier, an der linken Seite fiinf vor. Von diesen sind die 


drei hinteren jeder Seite Hypoglossusforamina, jedes vordere, an der Grenze 


der Crista sellaris und der Parachordalia gelegen, ist das Foramen des 
N. abducens. Das nur an der linken Seite vorkommende Foramen in der 


Crista sellaris wird von der Arteria carotis interna durchzogen. Diese letz- 
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tere verlauft hier in diesem Stadium an der linken Seite in einer von den 
ubrigen Stadien abweichenden Weise. Die Arterie verliuft hier, nachdem 
sie in gewohnlicher Weise durch die Fenestra hypophyseos eingetreten ist, 
gerade nach hinten durch das Blastem, welches die Crista sellaris vorstellt, 
anstatt vor und uber dasselbe zu gehen. 

Die Nervi facialis, glossopharyngeus und vagus accessorius liegen noch 
ausserhalb der Basalplatte im Zwischenraum zwischen ihr und der Capsula 
auditiva. 


Stadium von 5,7 mm Kopflange. 


Die Vereinigung der Basalplatte mit der Capsula auditiva hat jetzt 
begonnen, und die beiden Bildungen hangen nun durch drei Blastembriicken 
zusammen, welche zwei Foramina umfassen. Von diesen bleibt das vordere, 
welches ich Foramen ,,X“° genannt habe, bestehen, wird spater jedoch etwas 
vermindert, wahrend das hintere, an der Spitze der Lagena cochlee gelegene 
spater verwachst. Zwischen dem hinteren Teil der Basalplatte und den Pila 
occipitalia einerseits und der Capsula auditiva anderseits bleibt nun eine 
Fissura metotica bestehen in voller Ubereinstimmung mit den Verhaltnissen 
bei Lacerta (GAupPP, 1900) und Vipera (PEYER, 1912). Sie ist jetzt bedeu- 
tend tiefer als in spateren Stadien, da der Recessus scale tympani ihren 
Boden bildet. 

Die Fenestra basicranialis posterior, die jetzt zum ersten Male auftritt, 
hat die Form eines schmalen, langgestreckten Ovals, welches im Verhaltnis 
zur Langsachse des Kraniums quergestellt ist. In spateren Stadien (Abb. 
4, 6, 10 und 15) wird diese Offnung in der Basalplatte immer grosser. 

Ausser den im 5,3 mm-Stadium vorkommenden Foramina kommen nun 
weitere drei Foramina hinzu (Abb. 3): das oben erwahnte Foramen ,,X“, 
durch welches weder Nerven noch Blutgefasse gehen, ein Foramen pro 
Nervus facialis und ein Hypoglossusforamen. Durch das Foramen_ nervi 
facialis wird die Verbindung zwischen Capsula auditiva und Basalplatte in 
eine sehr schmale Commissura basicapsularis anterior und eine breite Com- 
missura basicapsularis posterior geteilt. Von diesen existiert die erstere in 


diesem Stadium noch kaum, wird aber mit der spateren Entwicklung der 


Basalplatte in dorso-lateraler Richtung deutlich breit. Die Commissura basi- 


capsularis posterior ist in diesem Stadium zum Teil vom Foramen ,,X* 
zum Teil von der tiber der Spitze der Lagena cochlee liegenden Licke in 
der Mesenchymmasse unterbrochen. 

Die Chorda dorsalis, die wie im vorigen Stadium im hinteren kranialen 
Teil auf einem erhohten Bett von Knorpel liegt, ragt jetzt mit ihrer Spitze 
in das sparliche Mesenchym hinein, welches die Fenestra basicranialis 


posterior ausfullt (Abb. 4). 
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Stadium von 6 mm Kopflange. 


Im 6 mm-Stadium tritt Vorknorpel an der Basalplatte allgemein aut ; 
zugleich nimmt diese eine detinitivere Form (Abb. 5, 6 und 7) an. 

Die Vereinigung der Capsula auditiva und der Basalplatte ist jetzt 
vollstandig geworden, was dadurch zustande gekommen ist, dass das Fora- 
men ,,X‘‘ vermindert ist, die Fissura metotica sich zum Recessus_ scale 
tympani geschlossen hat und die Mesenchymzellen sich auch in der Lucke 
uber der Spitze der Lagena cochlee verdichtet haben. 

Der Nervus abducens, der bei der Ringelnatter gewohnlich die Basal- 


platte von innen nach aussen durchbohrt, so dass das Foramen nervi ab- 


ducentis sowohl von der dorsalen als auch der ventralen Seite sichtbar wird, 


im 6 mm-Stadium diesen Verlauf bloss an der rechten Seite, wanrend 

Nerv links wieder an der Dorsalseite auftritt, ohne die Basalplatte zu 

hren und von der Ventralseite sichtbar zu werden (Abb. 6 und 7). 

Chorda dorsalis reicht nun, trotzdem die Fenestra basicranialis 
sehr bedeutend vergréssert ist, nicht mehr bis zu dieser. 

\uf der Abb. 5, die das Primordialkranium von der Seite zeigt, sind 
auch die Grenzen der Ausbreitung des Vorknorpels markiert. Der grosste 
Teil der Basalplatte besteht aus Vorknorpel, wahrend der grosste Teil der 
Bricke tber dem Foramen ,,X“‘, die ganze Commissura_basicapsularis 
anterior und die Commissura basicapsularis posterior, mit Ausnahme des 


pereici 


1es unmittelbar frontal vom Foramen jugulare, diese Differenzierung 
noch nicht erreicht hat, sondern noch immer aus Mesenchymgewebe besteht. 
Die Ausbreitung des Vorknorpels fallt im grossen und ganzen mit den 
Partien zusammen, innerhalb welcher eine Mesenchymverdichtung zuerst 
eintrat. 

Ein Vergleich zwischen Peyers Abb. 1, 2 und 3 von Vipera auf Tafel 
XIV und meinen Abb. 5, 6 und 7 zeigt betreffs der Basalplatte eine grosse 
Ubereinstimmung. Die Fenestra basicranialis posterior ist jedoch bei der 
Ringelnatter bedeutend grosser als bei Vipera, woneben bei dieser letzteren 

zwei Hypoglossusforamina vorkommen, anstatt der drei, die in diesem 
Ringelnatter vorhanden sind. Das Foramen ,,X“‘ ist ausser- 


Ringelnatter charakteristische Bildung. 


Stadium von 6,; mm Kopflange. 


Mit Ausnahme eines kleinen Gebietes kaudo-ventralwarts des Foramen 
ovale ist die Basalplatte jetzt ganz verknorpelt. Die Fissura metotica ist zum 
erossten Teil geschlossen und hinterlasst in ihrem inneren Teil zwei Fora- 
mina: das Foramen jugulare und den Recessus scale tympani. Letzterer 


bildet jetzt den inneren Teil der Fissura. 
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Kin Foramen nervi ab- 
ducens fehlt dagegen in mei- Cart. paraseptal: ant 
nem 6,3 mm-Stadium, weil — 
der Nerv, anstatt wie ge- 
wohnlich die Basalplatte “PS 

Auditus conch Cart. ectochoanalis 

zwischen dem Foramen ca- Ke 
roticum und Foramen ,,X‘ 


Cart. hypochoanalis 
zu durchbohren, an den bei- 

den Seiten der Innenseite 
des Knorpels bis an den obe- 
ren Rand desselben folgt, 
um schliesslich uber densel- 
ben hinwegzugehen. 


Partly occluding the 
S 


notch in front of the cochlea 


is an ear-shaped flap of 
cartilage, widest behind, and 
having its crecentic or con- 
cave edge looking outwards; 
this is the smal! infero- 
lateral alisphenoid (al.s.)“ 
schreibt PARKER, der ausser- 
dem mitteilt, dass die Selb- 
standigkeit dieses Knorpels, 
spater Knochens, fur die 
Schlangen charakteristisch 
ist. PARKER hat jedoch hier 
einen leicht erklarlichen Irr- 
tum begangen, indem er bei 


der Dissektion diesen Knor- Fectum synotic. Cond 


pel von seinem Zusammen- Abb. 16. Tropidonotus natrix. Embryo von 13 cm 
hang mit der Basalplatte ge- Gesamtlange. Knorpelschadel von unten 
trennt hat. Dieser Knorpel, an welchem spater auch ein selbstandig an- 
gelegter Knochen auftritt, bildet namlich die Briicke tber dem Foramen ,,X* 
welche jedoch niemals selbstandig auftritt. Ventral vom ,,Alisphenoid“ mar- 
kiert auch PARKER eine tiefe Inzisur, welche ohne Zweifel mit dem Fora- 
men ,,X‘* identisch ist. 


Stadium von 13 cm Gesamtlange. 


Gleichzeitig mit der Fntwicklung der Ersatzknochen ist nach und nach 
eine Reduktion des Knorpels eingetreten, die schon jetzt bedeutend weit ge- 


gangen ist. Wie die Abb. 20, 21 und 22 zeigen, schimmert der Knorpei jetzt 
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nur noch an einigen wenigen Stellen durch: am Condylus occipitalis, kaudal, 
lateral und fronto-lateral vom Basioccipitale, in dem Zwischenraum zwi- 
schen diesem und dem Occipitale laterale, ,,Alisphenoid“ und Basisphenoid. 
Am kraftigsten ist die Auflésung frontal, indem die Crista sellaris 
vollig und die Alisphenoidplatten teilweise verschwunden sind, wodurch die 
vordere knorpelige Begrenzung der Fenestra basicranialis posterior nicht 
mehr vorhanden ist. In ahnlicher Weise ist der hintere Teil der Brucke uber 
lem Foramen ,,X“ durch Knochen, das sogenannte ,,Alisphenvid’, ersetzt 
worden. Kaudal der Fenestra basicranialis posterior hat auch eine kraftige 
Knorpelauflosung stattgefunden, so dass die knorpelige Basalpiatte jetzt die 
Form eines Hufeisens hat, mit dem offenen Teil nach vorn (Abb. 16). Den 
pitzen des Hufeisens sitzen lateral die Reste der lateralen Begrenzung des 
ramens ,,X** an. Da das knocherne ,,Alisphenoid” sich diesem Knorpel an- 
vertritt es unzweifelhaft einen Alisphenoidknorpel. 
Vom Condylus occipitalis zur vorderen Begrenzung des Foramens ,,X“ 
‘ibt diese hufeisenformige Knorpelbildung in beinahe derselben Ausdeh- 
bei der eine Woche alten Ringelnatier ubrig, was dadurch erklart werden 
kann, dass sie ein Zuwachszentrum ausmacht, in welchem der Knorpel 
immerfort neugebildet wird. Grosse Partien des dorso-kaudalen Teiles der 


ey: 


asalplatte wie auch angrenzende Teile der Pila occipitalia sind ebenso durch 


IKnochen ersetzt. 
REGIO OTICALIS. 


Stadium von 5,3 mm Kopflange. 


Wie die Occipitalregion, besteht auch die Oticalregion aus einer basalen, 
zwei Jateralen und einer dorsalen Partie. Der basale Teil wird von dem 
kaudalen Teil der Basalplatte gebildet und ist dort beschrieben. Die lateralen 

werden von der Gehorkapsel, der dorsale Teil von dem ,,Tectum 
synoticum® gebildet. 

Die Anlagen der Capsule auditive treten in dem 5,3 mm-Stadium auf 
in Form eines an jeder Seite parallel mit der Basalplatte liegenden selb- 
standigen Blastems (Abb. 1 und 2). Dieses liegt als unvollstandiger Uberzug 
auf der Lagena, auf dem horizontalen Teil der Canales semicirculares 
anteriores und auf dem vorderen horizontalen Teil der Canales semicircu- 


lares posteriores und laterales. Die ubrigen Teile des Innerohres liegen noch 


in homogenes embryonales Bindegewebe eingebettet. Die Zellen dieses 
5 5 5 


Bindegewebes liegen am dichtesten frontal, an der Spitze der kunftigen 
Cupula anterior. 

Eine erste Anlage der Columella auris tritt in dem 3,9 mm-Stadium in 
Form eines konischen Blastems auf, dessen dickes Ende zwischen der Ge- 


horblase und der Vena jugularis (Vena lateralis capitis) legt und dessen 
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Spitze unmittelbar innerhalb der Mindung der Kiemenspalte nach aussen 
liegt. So ist auch diese Anlage von MOLLER fiir Vipera beschrieben worden. 

In diesem frihen Stadium fehlt noch das Blastem fiir die Labyrinth- 
kapsel. Wenn dieses etwas spater auftritt, fliesst es jedoch von Anfang an 
mit den peripheren Teilen des proximalen Abschnitts des Columella auris- 


Blastems zusammen. Eine Grenze zwischen diesen beiden Bildungen exi- 


stiert in keinem Entwicklungsstadium. Darin stimmt also Tropidonotus mit 


Lacerta uberein. 

Von der Beschreibung, welche MOLLER fiir die Entwicklung der Colu- 
mella auris bei der Vipera aspis gegeben hat, weicht Tropidonotus recht 
wesentlich ab. Nachdem MOLLER eine Schnittserie verfolgt hatte, schreibt 
er uber den dorsalen Teil des Columellablastems: ,,Nach dem ganzlichen 
Verschwinden der Labyrinthblase kann man die in Rede stehende runde 
Blastemmasse noch in etwa sechzehn Schnitten verfolgen; die Abgrenzung 
von den umgebenden Teilen wird doch allmahlich undeutlicher, bis sie end- 
lich dorsal von dem lateralen Ende der ersten Schlundspalte ganzlich auf- 
(S. 455). 


Bei der Ringelnatter sind die Verhaltnisse jedoch andere, indem der 


hort 


ventrale Teil des Columellablastems deutlich mit der Zungenbeinanlage zu- 
sammenhangt, obwohl diese Verbindung niemals den Charakter eines wohl 
verdichteten Blastems einnimmt und teilweise sich bald wieder auflost. 

Die in allen Stadien einfach gebaute Columella auris besteht im 5,3 mm 
Stadium nur aus einem, von hinteren Drittel der Ohrkapsel in fronto-basaler 
Richtung ausgedehnten stabfOrmigen Blastem. Dorsalwarts geht dies in die 
Anlage der Fussplatte tiber, welche jedoch jetzt von der Ohrkapsel nicht 
abgegrenzt ist. Der Abstand zwischen der Columella auris und dem Quadra- 
tum ist in diesem Stadium bemerkenswert grosser als in den spateren 


Stadien. 


Stadium von 5,7 mm Kopftlange. 


In diesem Stadium ist, wie oben erwahnt wurde, die Capsula auditiva 
mittels dreier Briicken aus verdichteten Mesenchymzellen mit der Basal- 
platte verbunden; von diesen liegt eine frontal und eine kaudal vom Fora- 
men ,,X‘‘, die dritte frontal von der Spitze der Fissura metotica. Die beiden 
letzteren Briicken sind getrennt durch eine Liicke im Mesenchym uber der 
Lagenaspitze (Abb. 3). 

Im Vergleich mit dem vorigen Stadium hat die Gehorkapsel nur ganz 
geringe Veranderungen erlitten. Frontal ist die Verdichtung des Mesen- 
chyms so weit fortgeschritten, dass der Canalis semicircularis anterior zu 
zwei Dritteln in dasselbe eingebettet ist, welches Verhalten kaudal auch fur 
den Canalis semicircularis lateralis posterior gilt. Der Canalis semicircularis 


lateralis ist vdllig in das verdichtete Mesenchym eingebettet, ebenso wie die 
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drei Ampullen, der Recessus utriculi, der Sacculus und die Lagena, mit Aus- 
nahme der fruher erwahnten Lucke uber ihrer Spitze. Die tibrigen Haupt- 
teile, oder der ganze dorso-kaudale Teil des Innerohres, sind immer noch 
von undifferenziertem embryonalen Gewebe umgeben. Das ,,Tectum synoti- 
cum‘ wie auch das spater im Innerohr auftretende knorpelige Balkenwerk 
sind noch nicht vorhanden. 

Die Columella auris, welche noch immer dieselbe einfache Stabform 
hat wie im vorigen Stadium, ist infolge der starken Entwicklung des 


Quadratums beinahe mit diesem in Bertthrung gekommen. Mit fast einem 


‘tel ihrer Lange schiebt sich jedoch die Columella hinab an dem Unter- 
rande des Quadratums vorbei, was spater von Interesse sein wird. Der Teil 
der Columella, welcher dem Quadratum am nachsten anliegt, ist also nicht 
ihre Spitze, sondern eine mehr dorsalwarts liegende Partie (Abb. 3). 

Irgendein Zeichen ftir eine Einteilung der einheitlichen Gehorknochel- 

ist nicht vorhanden, weder jetzt noch friiher und auch nicht spater, 
wie auch keine Grenze zwischen dieser Anlage und den umgebenden Teilen 
der Gehorkapsel festzustellen ist. Die Fenestra vestibuli hat also ihre Ent- 


wickiung noch nicht begonnen. 


Stadium von 6 mm Koptlange. 


Wie Capsula auditiva hat jetzt beinahe die definitive Form angenommen, 


wahrend zu gleicher Zeit der Vorknorpel in dieser Region auftritt. Aus der 


\bb. 5, welche auch die Ausbreitung des Vorknorpels zeigt, geht hervor, 
dass, wahrend die lateralen Teile der Gehorkapsel das Vorknorpelstadium 
erreicht haben, die dorsalen und ventro-lateralen Teile noch im Mesenchym- 
stadium verbleiben. Ventralwarts sind sowohl die Commissura basicapsularis 
anterior als auch posterior mit Ausnahme des kleinen Gebietes frontalwarts 
von der Spitze der Fissura metotica noch mesenchymatisch. Dies gilt auch 
vom proximalen Teil der Columella. 

Dorsalwarts sind jetzt die Capsule auditive durch eine verdichtete 
Mesenchymmasse, die erste Anlage des ,,Tectum synoticum™, verbunden. 
Das letztere hat, soweit ich es beobachten konnte, wenigstens zum Teii einen 
anderen Ursprung als bei Vipera. Uber das Verhalten bei Vipera schreibt 
Preyer: ,,Die Occipitalregion hat an der Bildung des Tectum posterius durch- 
aus den Hauptanteil. Die dorsomedial vereinigten Gehorkapseln tragen nur 
wenig dazu bei.’ Von Tropidonotus sagt Gavupp (1920): ,,Das Tectum 
scheint hier zum Teil der Occipitalregion zugerechnet werden zu mussen.” 
Dies konnte ich nicht beobachten. 

Bei den von mir untersuchten Tropidonotus-Fxemplaren scheint es, als 
ob im Gebiete zwischen den Capsule auditive auch ein selbstandiger Kern 
sich befinde. Diese Anlage liegt im 6 mm-Stadium zum Teil unter und 


hinter der Briicke von Mesenchymzellen, die, wahrend sie die Capsule 
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auditive verbinden, den vorderen Teil des ,,Tectum synoticum“ ausmachen. 


Kaudal schmilzt dieser Kern mit den Spitzen der Pila occipitalia zusammen, 


die jedoch einander nicht berithren. Diese Spitzen sind scharf markiert da- 
durch, dass die Zellen in ihnen bedeutend dichter liegen als in dem dorsal 
davon befindlichen Kern. 

Durch das Auftreten des ,,Tectum synoticum“ und der Verschmelzung 
der Pila occipitalia mit diesem wird die Fissura metotica dorsalwarts ge- 
schlossen und hat also den Charakter eines ausgezogenen Foramens. 

In einem etwas spateren Stadium (6,3; mm) hangt der oben erwahnte 
Knorpelkern teils mit der vorderen Briicke zwischen den Gehdrkapseln und 
mit den Spitzen der Pila occipitalia zusammen, teils, und zwar bedeutend 
inniger, mit den hinteren Teilen der Ohrkapseln. Dabei tritt am dorsalen 
I’nde der Fissura metotica ein kleines Foramen aut, welches ich Foramen 
metotica dorsale genannt habe. Durch dieses geht jetzt ein kleines Blutgefass 
hindurch. 

Die beiden Pila occipitalia erreichen einander weder jetzt noch spater, 
wenigstens soweit ich es beobachten konnte. Deshalb halte ich dafiir, dass das 
,,lectum synoticum” bei der Ringelnatter im grossen und ganzen der Regio 
oticalis zugerechnet werden muss, das heisst, dass das Tectum posterius, 
welches durch Verschmelzen der Pila occipitalia gebildet wird, wenigstens 
im Embryonalstadium, sich nicht vorfinden wurde. 

Die Fenestra vestibuli tritt jetzt zum ersten Male dadurch auf, dass 
die Zellen im Gebiet unmittelbar ausserhalb der Fussplatte der Columella 
auris jetzt viel sparlicher liegen, als dies frtiher der Fall war. Die Platte 
fullt jedoch die Fenestra vestibuli fast vollstandig aus. In der dorsaien 
Halfte der Columella auris, welche jetzt bedeutend schlanker ist als fruher, 
tritt nun Vorknorpel auf. Dieser Vorknorpelkern, wie auch der spatere 
Knorpelkern, tritt an der Stelle auf, welche ich als Grenze zwischen der 
Fussplatte und der Columella ansehen mochte. Von hier aus verbreitet sich 
die Verknorpelung in sowohl distaler als auch in proximaler Richtung. Einen 
besonderen Kern fiir die Fussplatte bei der Ringelnatter habe ich in keinem 
Stadium finden kénnen. Schon bevor die Fussplatte sich von der Capsula 
auditiva abgegrenzt hat, tritt der Vorknorpel sowohl in der Columella auris 
selbst als auch in der Fussplatte auf. 

Die Columella auris und das Quadratum, die in friheren Stadien in 
bedeutender Entfernung voneinander lagen, befinden sich jetzt zum Teil in 
Bertthrung. An der Stelle, wo die Columella auris den unteren Rand des 
Quadratums bertthrt, was ungefahr in der Mitte des Unterrandes geschieht 
(Abb. 5), tritt eine in kontinuierlichem Zusammenhang stehende Anhaufung 
von Mesenchymzellen auf. 


Auch in Beziehung auf die Richtung der Columella auris ist eine Ver- 
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anderung dadurch entstanden, dass diese, friiher fronto-basal, jetzt kaudo- 
basal gerichtet ist. 

Im 6 mm-Stadium treten zum ersten Male die vorderen und hinteren 
akustischen Foramina auf. Diese sind schon hier durch eine schmale Blastem- 
briicke getrennt. Das Verhalten bei der Mehrzahl der Reptilien, dass nam- 
lich die beiden Zweige des Nervus acusticus in frihen Stadien durch ein 
gemeinsames Foramen hindurchgehen, das sich spater in zwei teilt, ist bet 
der Ringelnatter nicht zu beobachten. Also liegt deutlich ein Unterschied 
im Vergieich mit Vipera vor, wo das Foramen acusticum ,,gross und ein- 
fach ist, bis zu einem ziemlich entwickelten embryonalen Stadium“ (MOL- 
LER, 1905, 494). 
kin Vergleich mit dem entsprechenden Stadium bei Vipera (PEYERs 
Modell I) zeigt im ubrigen nur kleinere Unterschiede. Die Cupula anterior 
bei Vifera ist viel spitziger und mehr vorschiessend, die Columella auris 
bedeutend grober usw. 

Bei Beschreibung der Labyrinthregion seines Modells I sagt PEYER 
(S. 572): ,,Durch die den Raum der Schnecke medial begrenzende Knorpel 
wand, und von da nach aussen tritt ein Nerv, den ich vorlaufig nicht 
mit Sicherheit bestimmen konnte. Durch die Fissura metotica treten der 
Glossopharyngeus, der Vagus-Accessorius und eine Vene.‘* PEYER hat jedoch 
abei einen Irrtum begangen, indem der Nerv, welcher die mediale Wand 
ier Schnecke durchbricht, der Nervus glossopharyngeus ist, wahrend nur 
Vagus accessorius und die Venen durch die Fissura metotica hindurchgehen 
(Abb. 9). Dies Verhalten ist schon fruher von Gaupp fur Tropidonotus 
beschrieben worden (1900). ,,Der Glossopharyngeus dringt durch eine sehr 
feine Offnung der medialen Ohrkapselwand in den Kapselraum und verlasst 


denselben wieder durch das Foramen perilymphaticum, das eine kleine 


Offnung am Boden der Kapsel darstellt.“‘ In derselben \Weise, wie ich es 


gefunden habe, verhalten sich die Nerven in allen meinen [l’ipera- und 
‘opidonotus-Stadien. Dieses Verhalten des Nerven stimmt auch mit MOL- 


LERS (1905) Beobachtungen wuberein. 


Stadium von 6,3 mm Kopflange. 


Die Grenze zwischen der Basalplatte und der Capsula auditiva geht 
jetzt von der Incisura prootica in kaudaler Richtung zum Foramen pro 
Nervus facialis (Commissura basicapsularis anterior), von da in einer mehr 
als halbkreisf6rmigen Bucht gegen das innere Ende der Fissura metotica, 
die jetzt vom Recessus scala tympana reprasentiert wird. Dabei verlauft sie 
gerade vor dem kaudalen Ende des Foramen ,,X‘‘ und schliesst die Pro- 
minentia cochlearis ein. Die Commissura basicapsularis ist also nicht gerade, 


sondern beschreibt eine grosse Bucht ( Abb. Q). 
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Ahnlich wie im ubrigen Teil des Chondrocraniums tritt jetzt Knorpel 


allgemein in der Gehérregion auf, welcher schon jetzt beinahe die Hohe der 
normalen Entwicklung erreicht hat. Die Hauptziige des Hautlabyrinthbaues 
treten jetzt auch in der ausseren Konfiguration der Gehorkapsel auf. So 
treten auf der Lateralseite die drei Bogengange in Form von schwach ab- 
gerundeten Hugein (Prominentia semicircularis anterior, posterior und late- 
ralis) hervor. Besonders deutlich ist die Begrenzung der Prominentia semi- 
circularis posterior nach hinten gegen die jetzt ganz geschlossene Fissura 
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Abb. 17. Tropidonotus natrix. Embryo von 6,3 mm Kopflange. Schade! von der Seite 
Zu unterst: Unterkiefer. 

metotica. Von den Ampullen tritt auf der Lateralseite nur die Ampulla late 
ralis deutlich hervor (Promin. amp. lat.), gleichwohl kann auch die Lage 
der Ampulla anterior und posterior durch die sehr schwach abgegrenzten 
Krhebungen bestimmt werden (Promin. amp. ant. und post.). Ventral von 
der Prominentia canalis semicircularis lateralis und frontal von der Fenestra 
vestibuli tritt der vordere Teil der Prominentia cochlearis auf in Form einer 
besonders gegen die Basalplatte hin sehr schwach markierten Erhebung. Der 
hintere Teil der Pars cochlearis, welcher die Fenestra vestibuli einfasst, 
wird auf der Lateralseite von keiner Erhebung markiert. Dies steht in 
starkem Gegensatz zu den Verhaltnissen bei z. B. Lacerta (Abb. 8). 

Die aussere Skulptur der medialen Seite der Gehorkapsel markiert deut- 
licher die Lage des hautigen Labyrinths als die der lateralen Seite (Abb. 9). 


Der dorsale Rand des Tectum synoticum wird vom Canalis semicircularis 
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anterior mit seiner innerhalb der Cupula anterior liegenden Ampulla ( Promin. 
can. semicire. ant. und Promin. amp. ant.) aufgenommen. Innerhalb dieser 
sieht man die Prominentia ampulle lateralis. Ventral und kaudal von diesen 
\mpullen markiert ein frontales schmales, nach hinten breiteres Feld die 
lage des Recessus utriculi (Promin. utr.). Zwischen diesem letzteren und 
der Prominentia canalis semicircularis anterior gibt es eine gut ausgebildete 
Fossa subarcuata. Kaudal tritt deutlich die Lage der Ampulla posterior 
(Promin. amp. post.) hervor, ventral die Lage der Lagena (Prominentia 
cochlearis), welche besonders deutlich zwischen Foramen ,,X‘‘ und dem 
inneren Teil der Fissura metotica (Apert. med. rec. scala tymp.) von der 
asalplatte abgegrenzt ist. 

Foramina gibt es innerhalb der Labyrinthregion in diesem Stadium 
folgende: 

Die Incisura prootica, die jetzt tiefer und breiter als in den vorigen 
Stadien ist, lasst die beiden hinteren Zweige des N. trigeminus durch. 

Das Foramen pro N. faciale, welches innerhalb der Incisura prootica, 
an der Grenze gegen die Basalplatte sich befindet, liegt jetzt weiter von 
dieser Inzisur als in den vorigen Stadien. 


Der Recessus scale tympani der innerste Teil der Fissura metotica - 


und die Fenestra cochleze (rotunda) verhalten sich jetzt in derselben Weise, 


GAuPP (1900) es fir Lacerta agilis beschrieben hat, indem an dieser 
elle drei Kommunikationen vorkommen, eine von der Kraniumhoile nach 
aussen, eine von der Gehorkapsel in die Kraniumhohle hinein und endlich 
eine von der Gehérkapsel nach aussen; daher auch drei Offnungen, eine in 
der Ohrkapsel Fen. cochlee (rotunda) —, eine nach aussen Apertura 
lateralis recessus scale tympani und eine nach innen Apertura medialis 
recessus scale tympani. In der Apertura lateralis recessus scale tympani 
befindet sich sowohl bei der Ringelnatter als auch bei Lacerta die Membrana 
secundaria in spateren Stadien ausgespannt. 

Der N. glossopharyngeus durchbohrt die Ohrkapsel von der Innenseite, 
unmittelbar dorsal von der Apertura medialis recessus scale tympani 
ywischen Prominentia cochlearis und Prominentia ampullz posterioris (For. 

N. glossopharyngei, Abb. 9) und passiert danach die Fenestra cochleze 
durch den hinteren Teil der Apertura lateralis recessus scale tympani. 

Das verlangert ovale Foramen jugulare liegt unmittelbar kaudo-ventral 
von dem Recessus scala tympani in der Verlangerung der jetzt beinahe 
ganz geschlossenen Fissura metotica. 

Die beiden ovalen Acusticus-Foramina liegen in einer schwachen Ver- 
tiefung an der dorsalen Grenze von der Pars cochlearis, das Foramen acusti- 
cum anterius genau dorsal vom Foramen pro N. facialis, das Foramen 


acusticum posterius genau kaudal vom Foramen acusticum anterius (Abb. 9). 
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Dorsal und etwas kaudal vom Foramen acusticum posterius liegt das 
kleine Foramen endolymphaticum. 

Die Fenestra vestibuli, die der Form nach abgerundet dreieckig ist, 
nimmt die kaudale Halfte der Pars cochlearis auf und ist zum grossten Teil 


von der Fussplatte der Colu- Pristine 
mella auris ausgefullt. Von 


der Apertura lateralis recessus For. 


. . . 
scale tympani wird sie nur Nasale ff 


Septomaxill. ‘or. ep e 
durch eine schmale Leiste ge- ener 7. For. epiphaniale 
For. 2 
trennt. Vomer 

Die Fissura metotica, die Praefront 
ry Concha 
nach der Entstehung des Tec- 
tum synoticum und seiner 
Vereinigung mit den Pila oc- 
cipitalia den Charakter eines Parasphenoid 
ausgezogenen Foramens_ be- 

. \ 

kommt, hat sich geschlossen, 
was oben bei der Beschrei- 


bung dieses Stadiums erwahnt 
1 Pterygoid 
wurde. Dabei entstanden drei 


Recessus scale \ 
tympani, Foramen  jugulare 


Foramina — 
und ein Foramen, von dem 
dorsalen Ende der _ Fissura 
metotica gebildet, welches ich 
Foramen metoticum  dorsale 
genannt habe, in der Form Basioccipit 
mehr oder weniger elliptisch. 
Dieses (Abb. 18) liess ein 
kleines Blutgefass durch. Squamosum “a endolymph 
Fur Lacerta agilis hat 


Gaupp (1900) eine Offnung For. metoticum doe CZ 


in der Ohrkapsel ventral vom 


Pleurooccipit 


Foramen acusticum anterius Abb. 18. Tropidonotus natrix. Embryo von 
. 6,3 mm Kopflange. Schadel von oben. 

beschrieben, durch welche we- 

der Blutgefasse noch Nerven hindurchgehen. Gaupp halt dies fiir ,,eine Partie 
der Ohrkapselwand, deren Verknorpelung retardiert ist‘, von ,,der engen An- 
lagerung des Acusticusganglions abhangig*‘. Eine solche Liicke existiert auch 
bet Tropidonotus unmittelbar frontal von der Ansatzstelle fur das Tectum 
synoticum (Abb. 9g). Auch fiir dieses Foramen, das ich als Foramen sacculi 
endolymphatici bezeichne, kénnte man mdglicherweise Gaupps Erklarung 


anwenden, indem hier der Sacculus endolymphaticus dicht an der Wand liegt. 


A. Z.. 4931. Acta Zoologica Bd XII. 
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Wahrend indessen bei Lacerta dieses Foramen spater deutlich von Knorpel- 
gewebe ausgetullt wird, ist dies bei der Ringelnatter nicht der Fall. Hier 
bleibt in dem Stadium von 13 cm Gesamtlange das Foramen offen, doch 
jetzt ganz von Knochengewebe umgeben (Abb. 21). So liegen die Verhalt- 
nisse auch bei der eine Woche 
alten Ringelnatter, obwohl das 
Foramen hier durch die Ent- 
wicklung des Knochens ver- 
kleinert ist. Bei der erwach- 
senen Ringelnatter habe ich 
es nicht wiederfinden konnen. 
Wahrscheinlich wird es von 
Knochengewebe ganz geschlos- 
sen, jedoch erst in einem sehr 
spaten Entwicklungsstadium. 
Eine Einbuchtung im Dache 
unmittelbar dorso-trontal von 
diesem Foramen wird auch 
vom Sacculus endolymphati- 
cus verursacht, welcher sich 


sversum 
i hier nach beiden Seiten aus- 
breitet. 
Die Mesenchymansamm- 
lung, welche von der Colu- 
mella auris ausgelit und im 
vorigen Stadium diese mit 
dem Quadratum verband, ist 
jetzt weiter entwickelt wor- 
quamosum den, steht aber noch in engem 
Zusammenhang mit der Colu- 
mella (Abb. 8, Proc. intern. ). 
Die Fussplatte an der Co- 
- lumella auris, welche im 6 
\bb. 19. Tropidonotus natrix. Embryo von : 
6; mm Kopflange. Schadel von unten. mm-Stadium von der Ohr- 
kapsel abgegrenzt ist, fullt in 
diesem Stadium die Fenestra vestibuli beinahe vollstandig aus. Dies gilt nicht 


von dem vorliegenden Stadium, wo besonders frontal und dorsal eine breite 


Bindegewebsschicht die peripheren Teile der Fussplatte von dem Rande der 


Fenestra vestibuli trennt. Genau so sind die Verhaltnisse auch im 7,6 mm- 
Stadium, wahrend die Fussplatte in spateren Stadien die Fenestra vestibuli 


immer mehr ausfullt. 
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Dieses Entwicklungsstadium der Capsula auditiva ist zundchst fiir einen 
Vergleich mit Gauprs hervorragenden Modellen von Lacerta agilis (1900) 
am besten geeignet. Was dabei besonders in die Augen fallt, ist, dass bei 
Lacerta die innere Konfiguration des Ohres sich in einer viel markanteren 
Weise in den ausseren Konturen der Ohrkapsel widerspiegelt. Besonders 
gilt dies fir die laterale Seite, weniger fiir die mediale, wo bei der Ringel- 
natter besonders die Prominentia cochlearis und Fossa subarculata beinahe 
ebenso deutlich wie bei Lacerta hervortreten. Bei Lacerta sind die zwei 
hinteren Drittel der Ohrkapsel bedeutend hodher als das vordere; dies ist 
bei der Ringelnatter nicht der Fall. Die Liicke in der Pars cochlearis, die 


zwischen dem Foramen des N. facialis und dem Foramen acusticum 


posterius liegt und die nach Gavupp nur eine Stelle, wo die Verknorpelung 


verzogert ist, vertritt, fehlt bei Tropidonotus ganzlich. Bei dem letzteren 
wird diese Stelle, unmittelbar frontal. von dem Foramen acusticum posterius, 
von dem Foramen acusticum anterius eingenommen, welches in der Form 
oval ist und nicht wie bei Lacerta die Form einer ausgezogenen Spalte hat. 
Bei der Ringelnatter gibt es eine Liicke fronto-lateral von dem Tectum 


synoticum, die bei Lacerta fehlt. 


Stadium von 13 ¢ Gesamtlange. 


Wie in den tbrigen Teilen des Kraniums ist in diesem Stadium die knor- 
pelige Ohrkapsel stark reduziert worden und schimmert auf der Aussenseite 
jetzt nur an gewissen Stellen durch (Abb. 20, 21 und 22). Fur Vipera 
erklart PrEyER, dass der Knorpel in einem entsprechenden Stadium von 
aussen hauptsachlich von der Medialseite sichtbar ist, ,im Gebiet der Pro- 
minentia utricularis und lateral auf einem Streifen, der vom vorderen 
Bodengang wenig vor dem den Sinus superior bedeckenden Knochen hinab- 
zieht (Tafel XVI, Abb. 7) zum oberen Rande der grossen Fenestra vesti 

Dies gilt auch fiir die Ringelnatter, obwohl hier der Knorpel, wie die 
Abbildungen zeigen, auch an einigen anderen Stellen zum Vorschein kommt. 
So ist nun das Occipitale superius ganz von Knorpel umgeben, also auch 
kaudal gegen die Occipitalia lateralia, wobei sich der von PEYER beschrie- 
bene Streifen auf die ventrale Seite der Fenestra vestibuli, zwischen Pro- 
oticum und Basioccipitale, fortsetzt. Von diesem ventralen Streifen geht ein 
Zweig nach hinten, zwischen Basioccipitale und Occipitalia lateralia, ab. Die 
Knorpelzellen in diesem Streifen befinden sich noch in lebhafter Teilung, 
weshalb auch diese zusammenhangenden Knorpelbander die Zuwachszentren 
reprasentieren, die eine Vergrdsserung der Gehorkapsel nach allen Rich- 
tungen gestatten. 


Am weitesten ist die Reduktion des Knorpels fronto-basal gegangen, 
2 
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wo dieser sowohl in der Pars ampullaris anterior und lateralis als auch in 
der Pars utriculi ganz reduziert ist, und kaudo-basal, wo der Ersatz auch 
vollstandig ist in dem Gebiete der Ampulla posterior wie in dem Gebiet der 
ventralen Teile des Canalis semicircularis posterior und lateralis. Die vor- 
deren Teile der Pars cochlearis und die lateralen Teile der Pars canalis 
semicircularis lateralis sind auch von Knochen ersetzt worden (Abb. 14, 15 
und 16). In den tibrigen von Ersatzknochen bedeckten Teilen ist die 
Reduktion mehr oder weniger weit fortgeschritten. Dass diese fruher an 
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20. Tropidonotus natrix. Embryo von 13 cm Gesamtlange. Schadel von der Seite. 
Zu unterst: Unterkiefer von der Innenseite. 

der lateralen als an der medialen Seite vor sich geht, habe ich nicht beob- 
achten konnen, dies im Gegensatz zu dem was PEYER bei Vipera annimmt. 
Die Verhaltnisse bei Tropidonotus stimmen jedoch mit denen bei Vipera 
iiberein, indem bei einem Schnitt durch die vordere Halfte der Fenestra 
vestibuli der Knorpel in diesem Stadium in beinahe ganzem Umfange ver- 
bleibt. 

Mit Ausnahme des Foramen metoticum dorsale dem dorsalen Rest 
der Fissura metotica sind jetzt, trotz der relativ unvollstandigen Ver- 
knocherung, welche die Gehorkapsel jetzt erreicht hat, samtliche Foramina 
von Knochen umgeben, ausgenommen die Fenestra vestibuli, deren fronto- 
basale Begrenzung noch nicht verknochert ist. 


In spateren Stadien verhalt sich das Foramen metoticum dorsale so, 
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dass dieses, wenn die Praemax 
Deckknochen sich ent- 


wickeln, von der Aussen- 
Nasale-§ 

seite ganz abgeschlossen 

wird, wahrend von der 

Innenseite nur ein klei- 

nes Loch ftir das Gefass — 

ubrig bleibt. Das Ge- 

fass dringt durch dieses 
Vomer 

Loch am oberen Teil 


Frontale 
der Ohrkapsel in den Parasphenoid 


Knochen ein, wo es ver- Maxill - 


loren geht. Von aussen Palatinum 


sieht man also bei der 


ausgewachsenen Ringel- Pterygoid 
Postfrontale_ 1 


natter nichts von diesem 
Foramen. Bei PEYERS 
rs Parietale 
Rekonstruktion von V1- 
pera ist eine Venenoft- 
nung an dieser Stelle an- 


‘veben, auch in einem 


OF 


Stadium, in der 
hintere Teil der Ohr- 
kapsel ganz verknochert 


ist. Hierin liegt also ein 
Squamosum 


Unterschied  Ver- 
gleich zu Tropidonotus. 
Die distale Halfte — Quadrat 
der Columella auris, wie 
auch der vordere Teil 
Basioc 


der Fussplatte sind noch 


Supraoccipit Pleurooccipit 


nicht von Knochen be- 
deckt. Der ,,Processus . 21. Tropidonotus natrix. Embryo von 13 

° ve Gesamtlange. Schadel von oben. 
internus’’, der bedeutend 

an Grosse zugenommen hat (Abb. 14), hangt jetzt nur an einer kleinen Stelle 
mit der Columella auris zusammen, wahrend die Vereinigung mit 


Quadratum um so inniger ist. 


Columella auris. 


HOFFMANN (1889) und VeERsLUys (1903) fanden, dass bei Lacerta 


agilis und Lacerta muralis eine Grenze zwischen dem medialen Ende von 
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Stapes und dem Blastem der 
Gehorkapsel nicht vorhanden 


ist. HOFFMANN vermutet des- 


halb, dass bei diesen der me- 
Septomaxill diale Teil der Columella auris 
yy als ein Fortsatz von der Laby- 


rinthkapsel entstehe. Fur Gecko 
und Platydactylus fand jedoch 
VERSLUyYs, dass die Fussplatte 
als ein von der Labyrinthkapsel 
deutlich getrennter Skeletteil 
entsteht, weshalb dieser For- 
scher meint, dass man _ ge- 
zwungen sei, bei samtlichen La- 
certiliern die Fussplatte als eine 
ontogenetisch ganz oder zum 


gerossten Teil von der Laby- 
sasisphenoid 


rinthkapsel getrennte Bildung 
anzusehen. 

Auch bei Tropidonotus ist 
meiner Meinung nach _ nichts 
vorhanden, was gegen die An- 
nahme spricht, dass die Colu- 
mella auris in ihrer Gesamtheit 
ein Derivat des Hyoidbogens 
ist und sich hauptsachlich in 
Ubereinstimmung mit dem, was 
VersLuys for Gecko und Pla- 
tydaciylus geltend fand, anlegt. 
Ob die Fussplatte in ihrer Ge- 
samtheit von der gemeinsamen 
Columellaanlage herruhrt, wage 

\bb. 22. Tropidonotus natrix. Embryo von 13cm ich jedoch nicht zu_entschei- 

Gesamtlange. Schadel von unten. = 
den. In dem Stadium, wo das 
Blastem fiir die Columella einschliesslich der Hauptmasse der Fussplatte 
angelegt wird, ist noch kein Labyrinthkapselblastem vorhanden; wenn dieses 
letztere auftritt, kann eine Grenze zwischen diesen beiden Bildungen nicht 
nachgewiesen werden. Ebenso ist es bei der Ringelnatter nicht moglich zu 
entscheiden, ob die Fussplatte, wenn sie in einem spateren Stadium durch 
die Entstehung des Foramen ovale sich wieder von der Labyrinthkapsel ab- 


grenzt, auch Material von dieser erhalt. 
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»Processus internus.“ 

Der Fortsatz, der bei der Ringelnatter sich von der Columella auris 
freimacht, um in spateren Stadien mit dem Quadratum zu verschmelzen, 
ist von PARKER, PEYER und MOLLER als ein Stylo-hyale aufgefasst worden. 

,,Lhis is all that remains of the stylo-cerato-hyal bar‘, schreibt PARKER 
(S. 415). 

MOLLER, welcher die Columella auris ,,als einen bei der geweblichen 
Differenzierung abgelosten Teil der Labyrinthkapsel* betrachtet (S. 486), 
nennt trotzdem diesen Knorpel Stylo-hyale. Einen Zusammenhang zwischen 
der Columella auris und dem Zungenbeinbogen konnte er jedoch nicht 
finden. 

Preyer, dem die Herkunft dieser Knorpelpartie von der Columella auris 
nie zu beobachten gelungen ist, obwohl er ihren Ursprung von dieser fur 
sehr wahrscheinlich halt, ist nicht ganz sicher, ob es sich hier um ein echtes 
Stylo-hyale handelt, sondern erwahnt dieses nur als ,,das sogenannte Stylo- 
hyale*. 

Da jedoch die Verbindung zwischen der Columella auris und dem ven- 
tralen Teil des Zungenbeinbogens, wie oben gezeigt wurde, nicht durch 
dieses ,,Stylo-hyale“ vermittelt wird, muss auch diese Homologie als un- 
sicher betrachtet werden. Ihre Homologie in den tbrigen Reptiliengruppen 


habe ich jedoch nicht feststellen konnen. Moglicherweise reprasentiert das 


,,otylo-hyale“ Teile vom Processus internus der Extracolumella. Dies ist 


in diesem Falle das einzige, was von der Extracolumella bei der ausgewach- 
senen Ringelnatter tbrigbleibt. 

, Der Processus internus ist ein Fortsatz der Extracolumella“, schreibt 
VERSLUYS (1903), ,der nach vorn und ventralwarts gerichtet ist (Fig. 1); 
er verbindet sich fest mit dem Quadratum und kann sich noch als cylin- 
drischer Knorpelstrang entlang dem Quadratum eine Strecke weit ventral 
warts in der Richtung des Unterkiefers fortsetzen.“ 

Was Tropidonotus betrifft, ist die Richtung und die Verbindung mit dem 
Quadratum dieselbe, obwohl dort der distale Teil, der zylindrische Knorpel- 
strang, ganz fehlt. Ausserdem macht sich also der ,,Processus internus“ bei 
der Ringelnatter wahrend der Entwicklung von der Extracolumella ganz 
frei, um sich an das Quadratum anzuschliessen und endlich mit ihm zu 


verknochern. 
REGIO OCCIPITALIS. 
Stadium von 5,3 mm Kopflange. 


Gleichzeitig mit dem Parachordalia werden auch die Pila occipitalia an- 
gelegt, welch letztere einen direkten Fortsatz der ersteren ausmachen 


(Abb. I und 2). Eine Grenze zwischen diesen beiden aus verdichtetem 
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Mesenchymgewebe bestehenden Bildungen ist nicht vorhanden, sondern sie 
wird nach Gauprs Vorschlag durch die vorhandenen Hypoglossusforamina 
markiert. In diesem Stadium werden die Occipitalpfeiler deutlich nur von 
zwei spino-occipitalen Nerven durchbohrt, die jedoch die Anlage der Knor- 
pelkapsel durch drei verschiedene Foramina passieren. Der hintere Nerv 
teilt sich namlich unmittelbar vor dem Eintritt in das Knorpelgewebe in 
zwei Zweige, von denen der eine vor seinem Eintritt eine Strecke in kaudaler 
Richtung geht. Kaudal von diesem letzten Nery geht noch ein weiterer 
Nerv vom Gehirn ab, welcher sich auf die gleiche Weise teilt. Diese Zweige 
verlaufen jedoch unmittelbar ausserhalb der Occipitalpteiler. Der basale 
Teil der Occipitalregion besteht aus der hinteren Partie der Basalplatte und 


ist zusammen mit dieser beschrieben. 


Stadium von 5,7 mm Kopflange. 


Die Pila occipitalia werden von den neugebildeten Capsula auditiva 
durch eine Fissura metotica getrennt, welche in diesem Stadium bedeutend 
breiter und tiefer ist als spater (Abb. 3 und 4). Die noch schwach ausgebil- 

Occipitalpfeiler, welche vollig aus Mesenchymgewebe bestehen, biegen 

ihren Spitzen etwas dorsal- und medialwarts ein. Es kommen vier Hypo- 
glossusforamina vor, also eins mehr als im vorhergehenden Stadium. Die 
Zahl der yom Gehirn ausgehenden Hypoglossuswurzeln betragt drei, von 
denen die erste und die zweite durch die zwei vorderen Foramina unver 
zweigt hindurchgehen, wahrend die dritte vor dem Durchtritt durch das 
Blastem sich in zwei Zweige teilt, welche dieses Blastem durch je ein eigenes 
Foramen passieren. Das Foramen 1 liegt unmittelbar ventral vom Austritt 
les Nervus vagus-accessorius, das Foramen 2 ventral davon, die Foramina 


3 und 4 hintereinander weiter kaudal (Abb. 3). 


Stadium von 6 mm Kopflange. 


Seit dem vorigen Stadium haben sich die Pila occipitalia in hohem 


Grade entwickelt und begrenzen jetzt, zusammen mit einem in der Regio 
le 


oticalis beschriebenen Knorpelkern, der zwischen der Ohrkapsel und der 
hinteren Partie der Basalplatte liegt, das Foramen magnum von allen Seiten. 
Die Pila occipitalia erreichen einander dorsal von diesem Foramen nicht, 
sondern diese Verbindung wird durch den spater zu beschreibenden Mes- 
enchymkern vermittelt, mit welchem diese vereinigt sind (Abb. 6 und 7). 

Vorknorpel tritt jetzt in den basalen und lateralen Teilen auf in der 
Ausdehnung, die aus Abb. 5 ersichtlich ist. Die Ausdehnung des Vorknorpels 
stimmt jetzt fast mit der Entwicklung tberein, die die Occipitalpfeiler im 


vorigen Stadium erreicht hatten. 


120 
38 


DAS KOPFSKELETT VON TROPIDONOTUS NATRIX 


Von Hypoglossusforamina kommen in diesem Stadium drei, von Hypo- 
glossuswurzeln dagegen vier vor. Ein Vergleich mit dem vorigen Stadium 
zeigt, dass das Foramen 1, welches unmittelbar ventral vom Nervus vagus- 
accessorius gelegen ist, fehlt. Der vordere der drei Hypoglossusaste besteht 
namlich deutlich aus zwei verschiedenen Wurzeln, die vor dem Durchtritt 
durch die Occipitalpfeiler sich zu einem einzigen Stamm vereinigen, der 
durch ein Foramen hindurchgeht, das deutlich dem Foramen 2 des vorigen 
Stadiums entspricht. Der vorderste Hypoglossuszweig stimmt also  voll- 
standig mit dem Nerv tberein, den GAupp (1906) in einem 8 mm-Stadium 
von Tropidonotus beschrieben hat. Durch die Foramina 3 und 4 gehen zwei 
in ihrer ganzen Lange voneinander getrennte Nerven, deren Wurzeln ein- 
ander doch sehr nahe liegen. Auch in bezug auf diese Nerven finden wir 
in diesem Stadium eine Ubereinstimmung mit GAaupps Beobachtungen des 
S mm-Stadiums. Diese letzteren zwei Nerven entsprechen also mit aller 
Sicherheit dem Nerv, welcher im vorigen Stadium sich teilte und die Pila 
occipitalia durch die Foramina 3 und 4 passierte. In derselben Weise ver- 
hielt sich der Nervus hypoglossus in einem etwas alteren Stadium von 


6,0 mm Kopfiange. 


Stadium von 6,3 mm Kopflange. 


Das von Preyer fur Vipera angegebene Verhalten, dass der Knorpel 
frither in. den Pila occipitalia als in dem Knorpelkranium im wubrigen ent 
wickelt wird, gilt auch in hohem Grade fiir die Ringelnatter. Auch hier sind 
es die lateralen Partien, die das Foramen magnum von den Seiten begrenzen, 
welche sich zuerst entwickeln. Diese sind jetzt vollig knorpelig, wahrend 
das Tectum synoticum zum grossten Teil im Vorknorpelstadium verbleibt. 


Wie frither erwahnt wurde, hat sich die Fissura metotica jetzt zum 


grossten Teil geschlossen. Als Reste bleiben Kecessus scale tympani, 
T 


foramen jugulare und ein in der Oticalregion beschriebenes Foramen meto- 
ticum dorsale tibrig. Die Verbindung zwischen Pila occipitalia und Capsula 
auditiva ist zum grossten Teil durch Bindegewebe vermittelt, welches spater 
verknochert. Eine wirkliche Knorpelverbindung kommt nur im_ Gebiet 
zwischen dem Recessus scala tympani und dem Foramen jugulare vor. Das 
Foramen jugulare ist in der Form langgestreckt-oval und in bezug auf die 
Langsachse des Kraniums quergestellt (Abb. 8 und 9). 

In diesem Stadium kommen vier Hypoglossuswurzeln vor, welche samt- 
lich die Knorpelkapsel durch ein eigenes Foramen passieren. Die Anzahl 
der Foramina stimmt also jetzt mit dem 5,7 mm-Stadium, die Anzahl der 
Wurzeln mit dem 6 mm- und 6,0 mm-Stadium tberein. Mit dem 6 mm- 
Stadium verglichen, besteht der Unterschied nur darin, dass das Foramen 2 
sich so geteilt hat, dass jede der zwei ersten Wurzeln ein eigenes Foramen 


bekommen hat. In GAaurprps 8 mm-Stadium war dies Verhalten nur auf der 
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einen Seite, wahrend das von mir untersuchte 6,; mm-Stadium dieses Ver- 
halten auf beiden Seiten zeigt. Die Lage der Hypoglossusforamina 1st 
jedoch eine ganz andere als in dem 5,7 mm-Stadium, obgleich dieselbe 
Anzahl Foramina vorkommt. Die Foramina I und 2 liegen jetzt hinterein- 
ander, frither lagen sie ubereinander; Foramina 3 und 4 gerade umgekehrt. 
Das Foramen 1 liegt auch nun etwas kaudalwarts vom Foramen jugulare, 
wahrend dieses in dem 5,7 mm-Stadium frontal davon liegt. 


Das Stadium von 7, mm verhalt sich wieder wie das von 6 mm, d. h. 


es kommen nur drei Foramina vor. Durch das erste gehen die zwei ersten 
Nerven hindurch, welche vollig getrennt vom Gehirn ausgehen, aber vor 
dem Passieren der Kapsel sich wieder vereinigen. Durch die zwei hinteren 
Foramina passieren die beiden hinteren Nerven, welche jedoch jetzt wieder 
so vom Gehirn ausgehen, als ob sie ein und denselben Nerven ausmachten. 
Unmittelbar ausserhalb des Gehirns teilt sich dieser jedoch in zwei. 


Im Stadium von 11 cm Gesamtlange kommen vier Foramina vor. Vom 


Gehirn gehen aber nur zwei Nerven aus, die vor dem Passieren der Kapsel 


sich in zwei Zweige teilen. 


Stadium von 13 cm Gesamtlange. 


Die Auflosung des Knorpels in den Pila occipitalia beginnt sehr fruh 
ind in diesem Stadium sind diese beinahe vollig von Knochen ersetzt, in- 
dem nur die Basis und die Spitzen gegen das Foramen metoticum dorsale 
unverknochert bleiben (Abb. 13, 14 und 15). 

Von Hypoglossusforamina kommen in dem 13 cm-Stadium vier vor, 
aber nur drei vom Gehirn ausgehende Nerven. Das erste Nervenpaar geht 
ganz getrennt aus, wahrend das andere wie in mehreren der fruiheren Stadien 
vom Gehirn als ein Stamm ausgeht, welcher spater vor dem Durchtritt 
durch die Kapsel sich in zwei Zweige teilt. 

Der N. hypoglossus verhalt sich bei der eine Woche alten Ringelnatter 


in genau ahnlicher Weise wie in dem 13 cm-Stadium. 


DIE HYPOGLOSSUSFORAMINA. 


Sowohl die Anzahl der Hypoglossuswurzeln als auch die der Hypo- 
glossusforamina ist, wie bei der Ringelnatter gezeigt ist, einer bedeutenden 
Schwankung unterworfen. Diese ist von Rice (1920) auch bei FEumeces 
als vorhanden konstatiert, fur welche er angibt, dass die Anzahl der vor 
kommenden Foramina in keiner Beziehung zum Alter des Fotus steht. 

Laut Fiscuer (1852) fehlen die Hypoglossusforamina ganz bei Vara- 
nus, Crocodilus biporcatus und Crocodilus acutus wie auch bei Alligator 
punctulatus, bei dem die Hypoglossuswurzeln das Kranium durch die Fis- 


sura metotica zusammen mit dem N. vagus verlassen. Bei /stiurus verlauft 
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eine vordere Wurzel zusammen mit dem N. vagus, wahrend eine hintere 
ihr eigenes Foramen hat. Uber dies Verhalten schreibt Rice: ,,This record 
unique for the Reptilia, must be accepted with caution until confirmed on 
the bases of modern technical methods; on the other hand it is of more 
than passing interest because of the fact, that an identical arrangement 
has been long recognized in adults of Echidna and Ornithorhynchus, and 
has been demonstrated by GAvupp (1908) in all embryonic stages of the 
former.’ DE 'RLET (1913—1916) hat dieselben Verhaltnisse bei einer 
Anzahl Cetacea und Sirenia gefunden. 

Dies muss auch in hohem Grade als geltend angesehen werden fiir die 
Variation dieser Nerven und ihrer Foramina bei Tropidonotus, wo diese, 
wie auch die nicht selten auftretende bilaterale Asymmetrie, eine rein indi- 
viduelle Variation ausmachen. Laut SuHitNno ist dies auch bei Crocodilus 
der Fall. 

In den Stadien, wo ich vorkommende Hypoglossusformaina gezahlt 


habe, habe ich folgende Schwankungen gefunden. 


Kopflange Rechte Seite Linke Seite 


5.3 mm 


4 


In PARKERS Stadium 5 sind neben dem Foramen jugulare an jeder 
Seite drei Hypoglossusforamina gezeichnet, obwohl diese von ihm in vollig 
abweichender Weise aufgefasst sind. Das Foramen jugulare wird als 
Foramen des N. glossopharyngeus bezeichnet, das vordere der Hypoglossus- 
foramina als Foramen des N. vagus, das kaudo-laterale Foramen als 
posterior condyloid foramen“, endlich das kaudo-mediale Foramen als ,,the 
foramen for the hypoglossal nerve“. Dieses Stadium stimmt also mit meinen 
5.3 mm- und 6 mm-Stadien uberein. 

Bei Vipera hat PeEyER zwei Hypoglossusforamina beschrieben, die dicht 
beieinander an der Grenze zwischen der Basalplatte und dem Occipital- 
pfeiler gelegen sind. Die Anzahl der vorkommenden Wurzeln berthrt er 
jedoch nicht. Das einzige Stadium der Vipera, das zu meiner Verftigung 
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steht totale Lange 70 mm, Kopflange 8 mm —, zeigt jedoch, dass die 
Verhaltnisse nicht immer dieselben sind. Bei diesem kommen nicht weniger 
als funt Hypoglossuswurzeln vor, welche die Kraniumkapsel an der einen 
Seite durch vier, an der anderen durch drei Foramina verlassen. Von diesen 
sind jedoch nur drei respektive zwei als Hypoglossusforamina zu betrachten, 
da an der linken Seite die drei ersten Wurzeln durch das Foramen jugulare 

gehen, an der rechten nur die zwei ersten. 
Bei den Reptilien wird das Foramen jugulare im allgemeinen vom 
N. glossopharyngeus, N. accessorio-vagus und einem Zweig der Vena jugu 
laris interna passiert. Bei Vipera sowohl als auch bei Tropidonotus geht 
jedoch der N. glossopharyngeus durch ein eigenes Foramen, welches dorsal 
der Fissura metotica gelegen ist. Bei meinem Exemplar der Vipera 
‘us ist das Foramen jugulare an der linken Seite durch eine feine 
Knochenlamelle in zwei geteilt. Durch das vordere von diesen geht der 


] 


N. accessorio-vagus, wahrend durch das hintere die Vene und die drei Hypo- 
glossuswurzeln gehen. An der rechten Seite ist die Knochenlamelle nur 
durch emen von der Ventralseite in das Foramen jugulare hineinragenden 
Knochenzapfen angedeutet. An dieser Seite passieren das Foramen jugulare 
der N. accessorio-vagus, die Vene und die zwei Wurzeln des N. hypo- 
glossus. Die dritte Hypoglossuswurzel passiert an der rechten Seite ein 


eigenes Foramen in der Basalplatte, unmittelbar ventro-lateral vom Foramen 


jugulare. An der linken Seite gibt es von diesem keine Spur. Was die 


Foramina fur die zwei letzten Wurzeln betrifft, verhalten sich diese so wie 
beschrieben hat. 
lem oben Gesagten geht also hervor, dass auch Vipera, zufailige: 


tens, am nachsten mit /stiurus ubereinstimmt. 


SYNOTICUM* UND ,TECTUM POSTERIOR“. 


Bei den Schildkroten, wo die Pila occipitalia dorsal frei, ohne Zu 
imenhang mit dem Tectum, enden, ist der rein oticale Ursprung 
tums von GAUPP (1905), KUNKEL (1912) und von Nick (1912) gezei 
Dies hat SCHAUINSLAND auch fur Hatteria (1900) und GAUvrp fur 
‘erta (1900) und ftir die Krokodile (1g05) bestatigt gefunden. Fur 
“es gibt Rice (1920) an, dass ,,the conditions indicate an original 
development of the tectum in the occipital arches and a later fusion with 
the otic capsules“. 
Bei Kana und Triton (Gaupp, 1893), Necturus (PLATT, 1897), Homo 
(BoLk, 1903), Talpa, Lepus, Sus und Bos (NOORDENBOS, 10905) ist es 
gezeigt worden, dass der Ursprung des Tectum ein freier Knorpelkern ist, 


der sekundar mit den umgebenden Teilen verschmilzt. 
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Was Tropidonotus betrifft, schreibt GAupPp (1906): ,,Durch Verknor- 
pelung des Deckengewebes zwischen beiden Ohrkapseln entsteht das Tectum 
synoticum, in das die oberen Enden beider Occipitalpfeiler iibergehen. Das 
Tectum scheint hier zum Teil der Occipitalregion zugerechnet werden zu 
mussen.‘* Dies nimmt PEYER (1912) auch fur Vzpera als geltend an. 


Ich habe dies jedoch nicht bestatigt finden konnen, da ich in dem 


Knorpelstadium bei Tropidonotus nur ein ,,Tectum synoticum feststellen 


konnte, welches von einer Briicke, die beide Seiten der Gehorkapsel ver- 
bindet, und von einem zwischen den Gehorkapseln gelegenen selbstandigen 
Knorpelkern gebildet wird. Die Pila occipitalia erreichen einander nie 
dorsalwarts, sondern enden mit ihren Spitzen in diesem Knorpelkern. Bet 
der Verknocherung der Pila occipitalia wird kaudalwarts von dem ,,Tectum 
synoticum® durch Vereinigung der beiden Pleurooccipitalia auch ein ,,Tec- 
ium posterior“ gebildet. Die vollstandige Vereinigung der Pleurooccipitalia 
tritt jedoch erst sehr spat ein. Bei der eine Woche alten Ringelnatter ist 
die Vereinigung noch nicht vollstandig. Anfangs werden diese beiden Tecta 
durch ein quergestelltes Foramen getrennt, welches jedoch schliesslich ver- 
wachst (Abb. 21). Die Grenze zwischen ,,Tectum synoticum“ und ,,Tectum 
posterior wird bei der erwachsenen Ringelnatter deutlich durch einen klei- 
neren Knochenkamm markiert, der gleichzeitig eine Grenze zwischen dem 
Occipitalia superior und den Pleurooccipitalia vorstellt. 

Durch seine Studien an Menschenembryonen kam KERNAN (1916) zu 
der Auffassung, dass zwei verschiedene Tecta vorhanden sind, ein vorderes 
,, fectum synoticum‘ und ein weiter kaudal gelegenes ,,Tectum posterior’. 
Von diesen soll das zuerst genannte ontogenetisch friher auftreten und 
schon auf dem Wege der Degeneration sein, wenn das letztere sich ent- 
wickelt. 

Mit diesen Ansichten stimmen die Befunde an Tropidonotus so weit 
iiberein, dass zwei Tecta vorkommen, von welchen das vordere, ,,Tectum 
synoticum“, ontogenetisch friher auftritt. Eine Degeneration dieses in Zu- 
sammenhang mit der Entwicklung des ,,Tectum posterior“ findet dagegen 
nicht statt. 

Mit Rana, Triton, Necturus, Talpa, Lepus, Sus, Bos und Homo stimmt 
Trepidonotus darin tberein, dass auch ein freier Knorpelkern am Aufbau 


‘ 


des ,,Tectum synoticum“ teilnimmt, obwohl dieser bei Tropidonotus nur 


einen Teil des Gewebematerials ausmacht. 
ERSATZKNOCHEN. 
Stadium von 6,3 mm Kopflange. 


In diesem Stadium treten die ersten Ersatzknochen in Form dunner 


Uberziige auf, wahrend der Knorpel beinahe erhalten bleibt. Zuerst treten 
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die Pleurooccipitalia auf, die schon jetzt die Pila occipitalia beinahe voll- 
standig decken, das Foramen magnum von den Seiten begrenzend. Nur die 
Spitzen sind noch ganz unbedeckt (Abb. 17, 18 und 19). Von den vor- 
kommenden Hypoglossusforamina sind auf der einen Seite alle vier, auf 
der anderen drei vom Knochen umgeben. 


Der zentrale Teil der Basalplatte kaudal von der Fenestra basicranialis 


posterior wird von dem Basioccipitale eingenommen, das jetzt auf der ven- 


tralen Flache des Knorpels eine viel starkere Entwicklung erreicht hat als 
auf der dorsalen Flache. Dorsal tritt das Basioccipitale nur als eine schmale 
Knochenleiste langs dem Rande der Fenestra basicranialis posterior auf 
(Abb. 18). Auf der Ventralseite reicht das Basioccipitale weder bis an das 
Foramen magnum noch bis an die Pleurooccipitalia (Abb. 19). Von den 
Supraoccipitalia gibt es noch keine Andeutung, ebenso nicht von den Otical- 
knochen. 

Von den Ersatzknochen, welche spater den vorderen Teil der Otical 
region einschliesslich des darunter liegenden Teiles der Basalplatte bedecken, 

- erste in Form einer diinnen Rinne uber dem vorderen dorsalen Teil 

Brucke auf, die das Foramen ,,X“ begrenzt (Abb. 17 uad 19). Von 
PARKER ist dies als ,,Alisphenoid’’ bezeichnet, wahrend PEYER es als einen 
Teil des Prooticum betrachtet. 

In diesem Stadium treten endlich auch die ersten Anlagen des Basi- 
sphenoids auf. Dieser Knochen stimmt mit dem Basioccipitale in dem Punkt 
iberein, dass er friher auf der ventralen als aut der dorsalen Tlache des 
Knorpels auftritt, den er ersetzt. Von der Dorsalseite erscheint er jetzt nur 
als eine Leiste entlang dem hinteren Rand der Fenestra basicranialis 
anterior, dem vorderen Rand der Fenestra basicranialis posterior, rings um 
das Foramen caroticum und entlang dem Rand der lateral davon legenden 
Teile der Trabekel. Diese Leisten sind ausserdem mittels Brucken  ver- 
bunden, die auf der Ventralseite bedeutend breiter sind als auf der Dorsal- 
seite. 

Nach PARKER entsteht das Basisphenoid im 2,;—3 Zoll-Stadium als eine 
paarige symmetrische Bildung, welche in ihrem nachsten Stadium (4,5 
5 Zoll) zu einem einheitlichen Knochen vereinigt ist. Diesen paarigen Ur- 
sprung habe ich nicht bestatigen konnen. Im ubrigen kommen noch keine 


} 


Ersatzknochen vor. 


Stadium von 13 cm Gesamtlange. 


Samtliche Ersatzknochen sind jetzt angelegt und die meisten sind schon 
sehr weit in der Entwicklung vorgeschritten; gleichzeitig haben auch Ver- 
schmelzungen stattgefunden. 

Die Pila occipitalia sind ganz von den Pleurooccipitalia bedeckt, welche 


fronto-ventral bis unter den Recessus scale tympani reichen (Abb. 20). 
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Dorsal reichen sie noch nicht aneinander (Abb. 21), aber sie schliessen doch 


ganz das Supraoccipitale von der Begrenzung des Foramen magnum aus. 
Wenn in einem spateren Stadium die Pleurooccipitalia vollstandig dorsal 
warts zusammenwachsen, geben sie den Ursprung zu einem Tectum poste- 
rius, welches von dem ,,Tectum synoticum*“ deutlich getrennt ist. Ventral 
warts erstrecken sich die Pleurooccipitalia so weit, dass samtliche (vier) 
Hypoglossusforamina in diesen liegen, und sie decken also nicht nur die 
Pila occipitalia, sondern auch einen Teil der Basalplatte (Abb. 20). 

Der kaudale Teil der Ohrkapsel wird sowohl auf den lateralen als 
auch auf den medialen Flachen der Kapsel von dem Opistoticum bedeckt. 
Kaudal sind diese schon jetzt mit den Pleurooccipitalia verwachsen, wah 
rend sie in einem etwas fritheren Stadium (11 cm) ganz frei voneinander 
sind. Frontalwarts reicht das Opistoticum jetzt bis zum hinteren Rand der 
Fenestra vestibuli. Dorsal und frontal wird es von dem Prooticum und dem 
Supraoccipitale durch ein relativ breites Knorpelband getrennt. Ventral und 
kaudal ist die Verschmelzung mit dem Pleurooccipitale vollstandig. 

Nach PARKER sollten sowohl das Basioccipitale als auch das Pleuro- 
occipitale und das Opistoticum an der Bildung des Condylus occipitalis teil 
nehmen. Indessen konnte ich nicht beobachten, dass das Opistoticum einen 
Anteil an dieser Bildung hat. 

Der dorsale Teil der Oticalregion wird von einem grossen Supraoccipi 
tale bedeckt, welches vom Opistoticum-Pleurooccipitale und yom Prooticum 
durch ein breites Knorpelband getrennt ist (Abb. 21). Dieser grosse dorsal 
Deckknochen ist in seiner Anlage vollstandig einheitlich, obwohl er nicht 
nur grosse Teile des ,,Tectum synoticum“ bedeckt, sondern sich auch uber 
die Capsula auditiva erstreckt. Die Verknocherung beginnt medial im 
» lectum synoticum“, um sich von dort lateral zu verbreiten. 

Kin Vergleich mit Parkers Abb. 6, Tafel 31 zeigt deutlich, dass 


PARKER diesen Knochen als drei getrennte Knochen aufgefasst hat, ein 


zentrales Supraoccipitale und an jeder Seite davon paarige Epiotica. Im 


Text spricht PARKER nicht von einer Verschmelzung zwischen diesen 
Knochen. Er schreibt: ,,Here we behold a normal and primary condition, 
not seen in the hot-blooded ‘‘Sauropsidian Bird’—namely, the freedom of 
the occipital bones from all participation in lodging the labyrinthic canals 
of the ear; they are confined to their own periotic region and bony centers.“ 

Dies verhalt sich jedoch nicht so, da die lateralen Teile des Supra- 
occipitale tatsachlich die am ,,Tectum synoticum“ liegenden Teile des Supra- 
labyrinthes bedecken. GAupp (1906) zweifelt auch an dem Vorkommen 
eines selbstandigen Epioticum bei den Schlangen. Fiir Vipera gibt PEYER 
an (S. 592): ,AAuf dem vorliegenden Stadium war es nicht moglich, ein 
Epioticum vom Opistoticum abzutrennen. Bei Tropidonotus ist nach PARKER 


der Sinus superior mit den benachbarten Teilen des vorderen und hinteren 
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Bogenganges der Ort dieses Knochens... Es dirfte eher bloss einen Teil 


des Opistoticums darstellen.' 


kin Vergleich zwischen PARKERS und meinen Abbildungen zeigt deut- 


lich, dass der Knochen, der von PARKER als Epioticum bei Tropidonotius 
bezeichnet wurde, nicht mit dem Opistoticum verschmolzen, sondern ein 
Teil des Supraoccipitale ist. Wenn die Epiotica bei Tropidonotus vorkom- 


men wurden, musste man annehmen, dass diese von den lateralen Teilen 


des Supraoccipitale dargestellt werden, obwohl dies aus der embryonalen 


Anlage nicht hervorgeht. 

Der vordere Teil der Capsula auditiva wird jetzt ganz vom Prooticum 
eingeschlossen, das in diesem Stadium mit dem ,,Alisphenoid‘‘ verschmolzen 
ist, teils kaudal von der Incisura prootica, ungefahr langs der Commissura 
basicapsularis anterior, teils frontal. Hierbei wird das Foramen gebildet, 
das die Maxillaris- und Mandibulariszweige des Nervus trigeminus durch- 
lasst. Diese frontale Verschmelzung geht so vor sich, dass von der Cupula 
anterior ein Knochenfortsatz nach unten gegen das ,,Alisphenoid“’ vorwachst 
und nicht umgekehrt, wie es DE Beers Abb. 85 (1926) zeigt. Ich meine 
deshalb, dass die Briicke zwischen diesen in ihrer ganzen Ausbreitung dem 
Prooticum angehort und nicht dem ,,Alisphenoid*’. Von DE BEER ist diese 
Bildung Laterosphenoid genannt, weil er annimmt, dass diese zunachst ,,the 
post-profundus portion of the laterosphenoid of the birds‘ entspricht. 
Gleichzeitig sagt er jedoch: ,,It may be something peculiar to the snakes.“ 
PeyER ist der Meinung, dass hier nur ein Teil vom Prooticum in Frage 
kommt, was jedoch nicht der Fall sein kann, weil, wie auch schon DE BEER 
fand, das ,,Alisphenoid“ bei Tropidonotus einen von dem Prooticum ganz 
getrennten Ursprung hat.’ 

In der ganzen Crista sellaris, wie auch in den angrenzenden Teilen der 
Basalplatte und in den Trabekeln ist der Knorpel von dem grossen Basi- 
sphenoid ersetzt (Abb. 20, 21 und 22). Zusammen mit dem Parasphenoid, 
mit dem das Basisphenoid jetzt zusammengewachsen ist, deckt es ganz den 
Raum zwischen den Trabekeln kaudad gegen das Basioccipitale und das 
,Alisphenoid“‘, von welchen Knochen es jedoch gut getrennt ist. Im Be- 
reiche der Crista sellaris entsteht das Basisphenoid als eine dorsale und 
eine ventrale Knochenlamelle, die in dem Masse, wie der Knorpel aufgelost 
wird, von einem immer dichteren Netzwerk von feinen Knochenbalkchen 
verbunden werden. Auf der dorsalen Flache hat sich der Knochen nun 
bedeutend weniger in kaudaler als in ventraler Richtung entwickelt. Durch 

1 Was pe Beer in den Abb. 84 (Pseudechis porphyraceus) und 85 (Tropidonotus 
natrix) als Laterosphenoid bezeichnet hat, sind jedoch zwei verschiedene Bildungen ; 
in dem einen Falle die knorpelige Briicke tiber der Offnung, die ich Foramen ,,X“ 


genannt habe, an welcher spater das ,,Alisphenoid“ sich entwickelt, und in dem anderen 
Falle die Knochenbriicke, die frontal das Trigeminusforamen begrenzt. 
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die Verknocherung ist die Fenestra basicranialis anterior (Fenestra hypo- 
physeos) bedeutend verkleinert. 

PARKER hat in seiner grossen Arbeit ein Orbitosphenoid eingehend be- 
schrieben, zunachst ein knorpeliges, spater ein verknochertes. Von diesem, 
welches dreieckige Form haben und ,,above, and a little in front of the optic 
nerve liegen soll, habe ich, trotz eingehender Studien, keine Spur, weder 
in knorpeligem noch in verknochertem Zustande, finden kénnen. Dass dieses 


auch bei Vipera fehlt, ist von PEYER erwiesen worden. 
DECKKNOCHEN. 
Mit Hinsicht auf den Zeitpunkt, in welchem die ersten Deckknochen- 


anlagen sich zeigen, liegt deutlich ein Unterschied zwischen Tropidonotus 


und Vipera vor. PEYER gibt namlich an, dass das Primordialkranium bei 


Vipera zu diesem Zeitpunkt schon den Hohepunkt in seiner Entwicklung 


erreicht hat, wahrend er bei Tropidonotus bei weitem noch nicht erreicht 
ist. Die Deckknochen treten also bei Tropidonotus proportional viel friher 
auf als bei Vipera. 

In dem 5,7 mm-Stadium habe ich die Deckknochen noch nicht einmal 
angedeutet gefunden, wahrend schon im 6 mm-Stadium sowohl das Pra- 
maxillare, das Septomaxillare und das Prafrontale als auch das Palatinum, 
das Pterygoid und das Transversum angelegt sind. Wenn wir nach dem Ent- 
wicklungsstadium, das diese Deckknochen im 6 mm-Stadium erreicht haben 
(Abb. 6 und 7), urteilen, so werden das Palatinum und das Pterygoid vor den 
ubrigen angelegt. Tropidonoius stimmt hierbei mit Vipera uberein, bei wel- 
cher jedoch das Maxillare gleichzeitig mit den zuletzt genannten drei 
Knochen auftritt (PEYER), wahrend es bei der Ringelnatter viel spater 
gebildet wird. 

Im Stadium von 6,; mm Kopflange sind schon samtliche Deckknochen 
angelegt und mehrere haben bereits eine bedeutende Entwicklung erreicht. 

Das Maxillare ist im 6,3 mm-Stadium ein langer, dinner bogentormiger 
Knochen, der am kaudalen Ende gegen das Transversum scheibenformig 
ausgebreitet und weiter nach vorn mit einem medialen spitzigen Fortsatz 
gegen einen ahnlichen lateralen Fortsatz des Palatinums versehen ist. Dieser 
Fortsatz hat im 13 mm-Stadium bedeutend an Grosse zugenommen, wobei 
der Knochen in seiner Ganzheit sowohl nach vorn als auch nach hinten ver- 
langert ist. Kaudal endet das Maxillare mit einem nach hinten gerichteten 
und einem medialen Fortsatz, welche beide an das Transversum stossen. 

Das Pramaxillare hat beinahe von Anfang an die Form eines buch- 
tigen, an den Ecken verschieden stark ausgezogenen Finfecks. Die dorsale 


Spitze, die zwischen den beiden Nasenkapseln hineinragt, ist die langste, 


A. Z.. 498. Acta Zoologica 1931. Bd XII 
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dann kommen die ventro-lateralen und am kurzesten sind die beiden ven- 
tralen Spitzen. Diese letzteren sind kaudalwarts gerichtet, je eine auf jeder 
Seite des Septum internasale. Frontal von den ventralen Fortsatzen wird 


der Eizahn entwickelt (Abb. 17 und 19). 


Das Septomaxillare und der Vomer. 


Bei der voll entwickelten Ringelnatter bilden das Septomaxillare und 
der Vomer eine beinahe geschlossene Knochenkapsel um das Vomeronasal- 
organ. Diese Kapsel ist im 6,; mm-Stadium noch sehr unvollstandig, obwohl 
die beiden Knochen eine bedeutende Grosse erreicht haben. Am vollstandig- 
sten ist die Kapsel basal und medial ausgebildet, wo die Wand vom Vomer 
gebildet wird, und dorso-lateral, wo sie vom Septomaxillare gebildet wird. 
\m Aufbau der Kapselwand nehmen ausserdem die Kapsel des Vomero- 
nasalorgans und die am nachsten liegenden Teile der Knorpelstabe teil, 
welche diese mit der Nasenkapsel verbinden. Sowohl Vomer als auch Septo- 
maxillare sind nach vorn und hinten spitz ausgezogen, daneben sendet 
das Septomaxillare einen Fortsatz lateralwarts, welcher in der Richtung 
regen den Processus alaris superior abbiegt (Abb. 20). Bei der erwach- 
senen Ringelnatter geht dieser Fortsatz des Septomaxillare dem _ ventro- 
lateralen Rand des Nasale entgegen, so dass diese Knochen in einem Quer- 
schnitt in dieser Region einen beinahe geschlossenen Ring bilden. 

Im Stadium von 13 cm Gesamtlange umschliessen das Septomaxillare und 
der Vomer, zusammen mit der Vomeronasalkapsel und den Knorpelbandern, 
die diese schalenformige Bildung mit der Nasenkapsel verbinden, das Organon 
vomero-nasalie von allen Seiten, in Ubereinstimmung mit Borns, PARKERS 
und Gaupps Beschreibungen. Kaudal vom Vomeronasalorgan setzen sich 
der Vomer und das Septomaxillare als zwei tbereinander liegende Balken 
ein Stuck nach hinten fort. Die eine Woche alte Ringelnatter verhalt sich 
in dieser Hinsicht in derselben Weise, obwohl die kaudale Spitze des Septo- 
maxillare jetzt etwas angeschwollen ist, die erste Anlage zu dem Gelenk- 
kopf, den die voll entwickelte Ringelnatter zeigt. Bei dieser (Abb. 24) 
artikuliert das Septomaxillare mit einer grossen und breiten Gelenkflache, 
die an einem von dem ubrigen Septomaxillare gut abgesetzten Gelenkkopf 


liegt, gegen einen ahnlichen basalen Fortsatz des Frontale. Hierdurch findet 


g 
nicht geringe Hebung und Senkung der Nasenkapsel im Verhaltnis 


zum Schadel statt, wie bei den Schlangen tberhaupt. Diese hat bei der 
Ringelnatter eine ganz andere anatomische Grundlage als die Biegsamkeit, 
die z. B. fur Python (VeRsLvuys und andere) beschrieben ist und auch fir 
die Vogel, bei welchen die Biegung dorsal zwischen Frontale und Nasale 
stattfindet. Weder bei Python noch bei den Vogeln im allgemeinen kommt 


ein gut entwickeltes Gelenk vor, meistens herrscht nur eine gewisse Beweg- 
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lichkeit zwischen den in Rede stehenden Knochen, weshalb die Ringelnatter 
in dieser Hinsicht mehr spezialisiert ist (vgl. weiter unten!). 

Bei der ausgebildeten Ringelnatter hat auch der Vomer kaudal ein 
anderes Aussehen dadurch, dass er zu einer breiten, vertikal gestellten, nach 
hinten quer geschnittenen Scheibe (Abb. 24) ausgebildet ist. An der kau- 
dalen Flache dieser Scheibe liegt der mediale, umgebogene Fortsatz des 
Palatinums, der, wenn das Palatinum nach vorn verschoben wird, eine 
Hebung der Nasenkapsel verursacht. Das Palatinum ist bei der Ringelnatter 
ein bedeutend langerer und komplizierter gebauter Knochen als bei Vipera 
und auch langer als derselbe Knochen bei Python, mit welchem er jedoch 
in den Hauptzigen ubereinstimmt. Er erstreckt sich im 6,3 mm-Stadium 
vom Pterygoid stabformig nach vorn gegen den hinteren Teil der Nasen- 
kapsel, wo er sich verbreitert und einen breiten Fortsatz ventro-medial, in 
Richtung gegen die vereinigten Trabekel, und nahe der Spitze einen late- 
ralen Fortsatz in Richtung gegen einen ahnlichen medialen des Maxillare 
entsendet. Bei Vipera fehlt der mediale Fortsatz, bei Python sitzen die 
beiden einander gegeniiber. In meinem 13 cm-Stadium ist das Palatinum 
auf der einen Seite teilweise mit der Spitze des Pterygoid zusammen- 
gewachsen, was jedoch nicht normal zu sein scheint, weil ich bei der voll 
entwickelten Ringelnatter etwas derartiges nicht gefunden habe. Bei dieser 
ist auch der mediale Palatinumfortsatz unbedeutend gewachsen, wobei seine 
Spitze sich in einem scharfen Winkel aufgebogen hat. Dieser aufgebogene 
Teil des Fortsatzes stiitzt nie mit seinem Vorderrand gegen den nach hinten 
quer abgeschnittenen Vomer. 

Das Pterygoid, der langste Knochen des Ringelnatterkraniums, reicht 
schon im 6,; mm-Stadium vom hinteren Teil der Gehorkapsel bis zum Pala- 
tinum. Die Zahne werden entlang dem medialen inneren Rand, ungefahr 
im 13 cm-Stadium, entwickelt. 

Das hauptsachlich stabformige Transversum sttitzt sich im 6,3 mm- 
Stadium mit einer zweigeteilten Platte gegen das kaudale Ende des Maxil- 
lare. Spater wachsen die beiden Teile dieser Platte vorn zusammen, so dass 


kaudal von der Naht ein Foramen entsteht (Abb. 19 und 22 


Das Parasphenoid. 


Das Parasphenoid tritt im 6,; mm-Stadium als eine im Querschnitt drei- 


eckige, dichte Bindegewebsanhaufung zwischen und ventral von den Tra- 
bekeln auf. Diese Bildung enthalt die sehr schlanke Knochenanlage. Nach 
hinten, im Gebiete der Decussatio tracti optici, wo sie ganz ventral von den 
Trabekeln liegt, schiebt sich von ihr noch eine Bindegewebslamelle zwischen 
und tiber die Trabekel, wo diese ein niedriges Septum bildet. In dem Gebiete 
zwischen dieser Lamelle und dem ventralen Teile der Bindegewebshaut, aus 


welcher das Frontale gebildet wird, gibt es jedoch nichts, was auf ein ver- 
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schwindendes oder auf ein in Bildung befindliches Septum interorbitale 
hindeutet. 

Das Parasphenoid ist im Stadium von 13 cm Gesamtlange beinahe 
fertig ausgebildet und kaudal mit dem Basisphenoid verschmolzen. Die Ver- 
schmelzung, die ventral von den Trabekeln stattfindet, geschieht ungefahr 
in der Mitte zwischen der Crista sellaris und der Stelle, wo die Trabekel 
sich nach vorn vereinigen, weshalb der grodsste Teil der Fenestra basi- 
cranialis anterior vom Basisphenoid umschlossen wird. Ungefahr an ihrer 
(;srenze werden das Parasphenoid und das Basiphenoid auch dorsal von 
den Trabekeln durch eine schmale Knochenbriicke vereinigt (Abb. 21). Be- 
sonders in der Mitte, unmittelbar frontal vom kinftigen ,,Foramen orbitale 
magnum“, bildet das Parasphenoid ein nicht unbedeutendes Septum. Von 


dem Frontale trennt es sich nur durch eine schmale Spalte (Abb. 20). 
Das Priafrontale. 


Ibenso wie bei Vipera hat das Prafrontale auch bei Tropidonotus in 
friihen Stadien eine ganz komplizierte Form. Der dorsale und frontale Teil, 
welcher der lateralen Wand der Nasenkapsel folgt, ist nach aussen konvex, 
der ventrale und kaudale Teil aber, welcher unter dem Vorderrand des 
Auges liegt, nach aussen konkav. Die Drehung geschieht zunachst in einer 
senkrechten Linie, langs welcher wahrend des Entwicklungsganges eine 
kraftige Knochenleiste sich ausbildet, so dass der Knochen von oben gesehen 
eine triangulare Form hat. An der Stelle, wo der Knochen unter das Auge 
abbiegt, wird er vom Tranenkanal durchbohrt (Abb. 17) 

Im Stadium von 13 cm Gesamtlange ist der kaudale Teil des Pra- 
frontale besonders stark entwickelt worden, wodurch der hintere konkave 
und der vordere konvexe Teil ungefahr so gross geworden sind wie beim 
voll ausgebildeten Tier (Abb. 20). 

Bei Python ist der vordere Teil viel grésser und erstreckt sich keil- 
formig zwischen Nasale und Maxillare bis ungefahr zu zwei Dritteln der 
Lange des Nasale; hierbei bedeckt es den dorso-lateralen Teil der Kapsel des 
omeronasalorgans. 

Dorsal reicht das Prafrontale bei Tropidonoftus bis an das Frontale, 


an dessen fronto-lateraler Ecke es sich festheftet. In derselben Weise 


ist das Prafrontale bei Python am Frontale und auch am Supraorbitale 


befestigt, einem Knochen, der bei Tropidonotus vollstandig fehlt. Diese 
wesentliche Verschiedenheit hangt wohl damit innig zusammen, dass die 
Nasenregion im Verhaltnis zum hinteren Teil des Kraniums auf verschie- 
dene Weise beweglich ist. Bei der Ringelnatter liegt hierbei die Beugungs- 
achse, wie unten beschrieben werden soll, ventral zwischen den Septo- 
maxillaria und den Frontalia, bei Python dagegen dorsal zwischen den 


Nasalia und den Prafrontalia. 
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Das Postfrontale. 


Das Postfrontale wird von einem dinnen, sichelfOrmigen Knochen 

reprasentiert, welcher kaudal die Augenhohle begrenzt (Abb. 17 und 20). 
In ungefahr seiner halben Lange heftet es sich am _ fronto-lateralen 


Rand des Frontale an, wahrend die andere Halfte sich als Spitze gegen 


das Maxillare erstreckt, ohne dieses jedoch zu erreichen. Die Augenhohle 


wird infolgedessen nach hinten nicht ganzlich geschlossen, wie es z. B. bei 
Python der Fall ist, wo das Postfrontale ein viel grésserer Knochen ist, 
welcher teils mit breiter Basis an die Grenze zwischen Maxillare und Tra- 
versum reicht, teils mit dem Supraorbitale ein vollstandiges Dach tber das 


Auge bildet. 
Das Squamosum. 


Das Squamosum, das wahrend der Entwicklung in seiner ganzen Lange 
dicht an der Ohrkapsel liegt, reicht im 6,; mm-Stadium genau bis hinter 
diese. Die kraftige Verlangerung nach hinten sowohl des Squamosumis als 
auch des Unterkiefers und in Zusammenhang damit die Verschiebung des 
Quadratums nach hinten fallt bei der Ringelnatter hauptsachlich in die post- 
embryonale Zeit. Bei der eine Woche alten Ringelnatter reicht das Squa- 


mosum kaum nach hinten von der Capsula auditiva. 


Das Nasale. 


Vom Nasale, das immer nur einen geringen Teil der Nasenkapsel deckt, 
? | 


werden die dorso-medialen Teile zuerst entwickelt. 


Das Frontale. 


Von den drei Teilen, aus denen das Frontale bei der voll ausgebildeten 
Ringelnatter besteht — einem lateralen aufsteigenden, einem dorsalen und 
einem medialen absteigenden —, ist im 6,; mm-Stadium nur der vordere Teil 
der lateralen und ein sehr kleiner Teil der dorsalen Partie angelegt. Der 
Knochen hat in diesem Stadium die Form eines schragen Rechtecks, wobet 
die dorso-kaudale Ecke in eine Spitze ausgezogen ist. 

Im 13 cm-Stadium hat das Frontale bedeutend an Grosse zugenommen, 
obwohl die Form ungefahr dieselbe ist. 

Auch bei der eine Woche alten Ringelnatter zeigt das Frontale immer 
dasselbe Aussehen, der Zuwachs ist vorzugsweise eine Dickenzunahme. Da- 
her schlipft die Ringelnatter mit einer sehr grossen Fontanelle zwischen 
den unentwickelten Frontalia und den ebenso unvollstandig entwickelten 
Parietalia aus. Die Entwicklung des bei der ausgebildeten Ringelnatter basal 


zwischen Frontale und Parietale gelegenen ,,Foramen orbitale magnum” 


SI 
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(GAUPP) hat noch kaum begonnen, und diese Foramina der beiden Seiten 
hangen noch dorsal vom Gehirn zusammen. Die Entwicklung der medial 
hinabsteigenden Teile hat auch noch nicht begonnen. 

Der fronto-basale Teil des Frontale, der, wie spater beschrieben werden 
soll, bei der erwachsenen Ringelnatter zu einem gut ausgebildeten Gelenk- 
kopf gegen einen ahnlichen des Septomaxillare entwickelt ist, ist bei der 


frisch ausgeschliipften Ringelnatter noch kaum angedeutet. 


Das Parietale. 


Das Parietale wird im 6,; mm-Stadium von einer frontal von der Ohr- 
kapsel gelegenen kantigen ovalen Platte dargestellt, von welcher ein Fort- 
satz sich nach hinten uber die Kapsel erstreckt. Nur ein sehr geringer Teil 
der Platte biegt medial gegen die Mittellinie ab (Abb. 17 und 18). 

Im 13 cm-Stadium reicht das Parietale basal beinahe in seiner ganzen 
Lange an das Basisphenoid, von welchem es nur durch eine schmale Spalte 


getrennt wird. Frontal wird es teilweise vom Postfrontale bedeckt. 


DER UNTERKIEFER. 


Die Knochen des Unterkiefers treten schon in einem sehr frihen Sta- 
dium (6 mm) auf und sowohl das Dentale als auch das Goniale haben schon 
bedeutende Grosse erreicht. Daneben ist eine erste Anlage des Supraangulare 
vorhanden. 

Samtliche ftnf im Unterkiefer der Ringelnatter vorkommende Deck 
knochen sind im 6,; mm-Stadium angelegt (Abb. 17). Das Dentale deckt den 
distalen Teil des Meckelschen Knorpels und reicht auch teilweise auf die 
Medialseite hinuber, wo das Operculare sive Spleniale eingekeilt ist. Das 
ebenfalls keilformige Angulare, welches zusammen mit dem Goniale die 
proximale Halfte des Meckelschen Knorpels von der Medialseite bedeckt, 
stutzt sich mit breiter Basis gegen das Operculare. Gegenuber dem Angulare 


und dem Goniale liegt auf der Lateralseite das Supraangulare, der grosste 


Knochen des Unterkiefers. Die proximale Spitze des Unterkieferknorpels 


ist vollstandig frei, da die Entwicklung des Articulare noch nicht be- 
gonnen hat. 

Das Goniale und das Supraangulare sind im 13 cm-Stadium zu einem 
machtigen rohrenformigen Knochen verschmolzen (Abb. 20). Mit diesem ist 
kaudal das Articulare, dessen Entwicklung jetzt begonnen hat, schon von 
Anfang an vereinigt. Die Mitte des Unterkiefers, die Grenze zwischen dem 
Operculare und dem Angulare, die als der schwachste Punkt des Unter- 
kiefers angesehen werden muss, wird dadurch kraftig verstarkt, dass das 


Dentale, wie bei Vipera (PEYER), zwei lange Fortsatze nach hinten sendet. 
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Im Unterkiefer von Vipera fand Preyer das Dentale, das Supraangu- 
lare, das Goniale, das Spleniale sive Operculare und das Articulare, ausser- 
dem ein Angulare, ,,nicht zum hinteren Ende reichend, ventral vom Goniale, 
von ihm nur unscharf geschieden“, und einen Knochen, den er als ,,Comple- 
mentare (?)‘‘ bezeichnet. Meine Befunde an Vipera zeigen jedoch eine voll 
standige Ubereinstimmung mit Tropidonotus; deshalb muss der Knochen, 
der von PEYER als ,,Complementare (7) bezeichnet wurde, als Angulare 
angesehen werden, wahrend das Complementare vollstandig fehlt. Das von 
PEYER beschriebene Angulare soll in diesem Falle nur ein Teil des Goniale 
sein (PEYERs Serien waren an dieser Stelle luckenhaft und ma¢hten eine 
genaue Entscheidung unmoglich). 

Bei einem erwachsenen Exemplar von Tropidonotus natrix habe ich 
jedoch einen kleinen selbstandigen Knochen auf der Dorsalseite des Kiefers 
gefunden, gelegen zwischen Goniale, Angulare und Dentale, welcher ein 
Complementare sein muss. [in solcher kann also ausnahmsweise auch bei 
der Ringelnatter vorkommen, wie es z. B. bei. Python (Gaupp, 1911) der 
Fall ist. 


DIE ARTIKULATION DER NASENKAPSEL. 


Die Beweglichkeit des Unterkiefers, des Quadratums, des Pterygoids, 
des Transversums, des Palatinums und der Maxillare stimmt bei den von 
mir untersuchten Schlangen im allgemeinen mit den Verhaltnissen, die 
VersLuys fur Python beschieben hat, gut uberein. Die Beweglichkeit des 
Prafrontale und der Nasenkapsel im Verhaltnis zum ubrigen Kranium 
variiert dagegen sehr. Da ich in der Literatur nirgends diese Strukturver 
haltnisse behandelt gefunden habe, habe ich eine Anzahl nicht giftiger 
Schlangen in Hinsicht auf diesen Punkt untersucht. 

Am einfachsten verhalten sich dabei Python und Boa, wo die Verbin- 
dung zwischen der Nasenkapsel und der Orbitalregion durch ein kraftiges 


Gelenk zwischen dem Frontale und dem Nasale vermittelt wird. Bei Boa 


wie bei Python bildet der hintere Teil des Nasale in seiner Gesamtheit ein 


Gelenk mit dem medialen vorderen Frontale, wahrend bei Eunectes das 
Nasaie nach hinten mit einer konkaven Gelenkflache und einer ventral davon 
gelegenen, nach hinten gerichteten Spitze endigt. Ein schwach ausgebildeter 
Gelenkkopi des Frontale, vorwarts-aufwarts gerichtet, passt sich in dic 
Gelenkflache ein. Das Gelenk liegt deshalb bei Eunectes mehr ventralwarts 
als bei Python und Boa. Die Verbindung wird von den Trabekeln und dem 
knorpeligen Septum nasi verstarkt, die kraftig entwickelt bleiben (Abb. 23). 

Das Pratrontale, das von oben gesehen dreieckige Form hat, gelenkt 
mit der hinteren Flache gegen das Supraorbitale und das Frontale derart, 
dass die Bewegungsrichtung rechtwinklig zur Langsachse des Kraniums st, 


also dieselbe wie die der Nasenkapsel. 


53 


135 


KARE BACKSTROM 


5 Praefrontale Nasale Wenn eine Python 

Frontale 
den Mund krattig off- 
net, wird der Abstand 

Praemax. ; 
zwischen Kiefer- 
randern, wie bei den 


meisten anderen 


Vomer 

Parasphenoid Sept. nasi Schlangen, vergrossert. 

Trab. bas. cran. Bei dieser Ausdehnung 

Nasalgelenk eines erwachsenen Eunectes, von der des Gaumens haben je- 

Seite gesehen. doch die Prafrontalia 

keinen anderen Anteil als den, die Maxillaria an ihren ventro-lateralen 

Flachen entlang leiten zu lassen, wodurch sie sich von allen anderen von 

mir untersuchten Schlangen, auch Eryx, unterscheidet, der in diesem Ver- 
halten mit meinen ubrigen Peropoden nicht ubereinstimmt. 

Bei Tropidonotus gelenkt die Nasenkapsel mittels eines gut abgesetzten 
Gelenkkopfes an dem Frontale gegen einen ahnlichen Gelenkkopf an dem 
Septomaxillare. Das Nasale dagegen reicht kaudal nicht bis an das Frontale 
heran und nimmt folglich nicht an der Verbindung teil (Abb. 24). Die 
beiden Gelenkkopfe sind gestielt. Dieses Gelenk liegt bei Python ganz ventral 
von der Nasale-Frontale-Verbindung, wodurch eine Bewegung nach vorn 
von dem Pterygoid-Palatinum eine proportional viel grossere Hebung der 
Nasenkapsel nach oben hervorruft als bei Tropidonotus. 


Bei Python ist das Palatinum nur durch ein Ligament an der Nasen- 


kapsel befestigt, weshalb eine kleine Bewegung nach vorn vom Palatinum 


icht in einer unmittelbaren Hebung der Nasenkapsel zu resultieren braucht. 
Bei Tropidonotus liegen die Verhaltnisse anders, da der frther erwahnte 
mediale Fortsatz des Palatinums sich direkt gegen die kaudale Flache des 
Vomers stutzt, wodurch eine Bewegung nach vorn vom Pterygoid-Palatinum 
in einer unmittelbaren He- 

“rontale 
bung der Nasenkapsel re- 


sultieren muss. Da_ der 
Fortsatz des Palatinums Nasale 
sehr dicht unter dem Fron- 

tale-Septomanillar-Gelenk 

befestigt ist, verursacht 

auch eine sehr kleine Be- 

wegung nach yvorn vom Pa- 

latinum eine proportional 

Parasphenoid. 

viel grossere Hebung der 
Palatinum 
Nasalgelenk eines erwachsenen Tropidonotus, 
Was die gestielten (se- von der Seite gesehen. 
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lenkkopfe auf dem Frontale und Septomaxillare angeht, so sind diese bei 
Tropidonotus natrix so gross und kraftig, dass sie sogar einander in der 
Mittellinie erreichen und, wie spater gezeigt wird, auch den Platz einnehmen, 
der sonst bei den meisten Schlangen von dem hinteren Teil der Nasalia 
eingenommen wird. 

Auch in Hinsicht auf das Prafrontale und seine Gelenkfahigkeit 
weicht Tropidonotus in hohem Grade von Python ab. Bei letzterem ist 
das Prafrontale, das von oben gesehen dreieckig ist, mit seiner hin- 
teren Flache an den Vorderrandern des Frontale und des Supraorbi- 
tale befestigt; bei Tropidonotus fehlt der ganze vordere Teil des Drei- 
ecks, wobei die Prafrontalia an der fronto-lateralen Ecke des Fron- 


tale befestigt sind. Im ersteren Fall ist die Bewegungsrichtung mit der 


Nasale 
Vomer O 


Frontale Nasale 


Frontale 


Parasphenoid Septomanill. Vomer 


\bb. 25. Nasalgelenk eines er \bb. 26. Nasalgelenk eines erwachsenen Den- 

wachsenen Eryx, von unten. drophis, von der Seite gesehen. 

Langsachse des Kraniums parallel, im letzteren eher rechtwinklig zu dieser 
(ca. 70°). Bei Python gleitet das Maxillare langs der latero-basalen 
Flache des Prafrontale, an welcher es nur durch ein Ligament lose 
befestigt ist, bet Tropidonotus gleitet es dagegen nicht oder wenigstens sehr 
unbedeutend. Da deshalb bei Tropidonotus das Maxillare mit Hilfe des 
Transversum nach vorn geschoben wird, ist der Erfolg der, dass die beiden 
Maxillaria infolge der Lage der Prafrontalia in lateraler Richtung sich 
bewegen, wodurch der Gaumen also breiter wird. Gleichzeitig wird auch 
der vordere Teil des Maxillare hochgehoben, wahrend der hintere gesenkt 
wird, wodurch die Zahne in eine gunstigere Lage kommen, um die Beute 
zu greifen. Diese letztere Bewegung ist bei Tropidonotus viel grosser als 
bei Python. Dies hangt damit zusammen, dass bei den letzteren das Trans- 
versum bedeutend langer und beweglicher ist, wahrend das Maxillare um 
so kurzer ist. Der Abstand zwischen der Ansatzstelle des Transversums an 
das Maxillare und der Ansatzstelle des Maxillare an das Prafrontale ist 
auch proportional viel kurzer, wodurch wiederum eine kleinere Verschie- 
bung nach vorn eine kraftige Schwingung des Maxillare verursacht. Dies 


ist noch deutlicher bei anderen Schlangen, wie z. B. Xenodon, wo das 
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Maxillare bis auf 90° schwingen kann, d. h. von der horizontalen bis zur 
vertikalen Lage. 

Wird eine grossere Anzahl nicht giftiger Schlangen in Hinsicht auf ihre 
Strukturverhaltnisse untersucht, so zeigt es sich, dass alle Ubergangsformen 
vorhanden sind zwischen einer hoch gelegenen Nasale-Frontale-Verbindung 
bei Python und einem niedrigen, gut entwickelten Septomaxillare-Frontale- 
Gelenk bei Tropidonotus. Das Prafrontale dagegen gelenkt bei allen von 
mir untersuchten Schlangen, mit Ausnahme von Python, Boa und Eunectes, 


mehr oder weniger so wie bei Tropidonotus. 


\bb. 28. Nasalgelenk eines er- 


wachsenen Xenodon, von oben 
gesehen. 

Bei den von mir untersuchten Schlangen stimmt Eryx thebaica zunachst 
mit Eunectes tberein, da das Gelenk eine reine Nasale-Frontale-Verbindung 
ist. Die Abweichung ist jedoch darin ziemlich gross, dass der kaudo-ventrale 
Teil des Nasale zu einem grossen Gelenkkopf ausgebildet ist, der gegen 
eine fronto-basale Gelenkflache am Frontale artikuliert. Das Gelenk ist also 
teilweise ventraler gelegen als bei Eunectes (Abb. 25). 

Bei Dendrophis ist nur dieses ventrale Gelenk zwischen dem Frontale 
und dem Nasale vorhanden. Dieses weicht jedoch von Erya dadurch ab, 
dass ein schwacher Fortsatz vom Septomaxillare kaudalwarts bis an das 
Frontale reicht, ohne jedoch eine grossere Rolle im Aufbau des Gelenkes 


Zu spielen (Abb. 26). 


Heterodon d’orbignyi erinnert an Dendroplis, obwohl am_ kaudalen 


Inde des Septomaxillare eine kleinere Gelenkflache vorhanden ist, wodurch 
sowohl das Nasale als auch das Septomaxillare in ungefahr gleicher Weise 


an der Gelenkverbindung gegen das Frontale teilnehmen (Abb. 27). 
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Bei Xenodon besteht das Gelenk aus einer medialen und einer jateralen 

Verbindung. Die mediale, welche die kraftigste ist, ist eine Verbindung 

zwischen Nasale und Frontale, die laterale ist eine Septomaxillare-Frontale- 

Verbindung. Medialwarts vereinigen sich die ungewohnlich kraitigen Tra- 
bekel zu einem niedrigen Septum nasi (Abb. 28). 


Bei Dipsas multituberculata nimmt das Septomaxillare am Aufbau des 


Gelenks in viel hoherem Grade teil als das Nasale. Gegen das Septomaxillare 


gvelenkt ein Fortsatz des Frontale. 

Bei Tragops prosianus ist die Nasenregion stark verlangert. Der Vomer 
endet mit der Capsula vomero-nasalis, wahrend die Septomaxillaria sich 
nach hinten in Form feiner Lamellen fortsetzen, welche die ventralen, an 
dem knorpeligen Septum nasi liegenden Teile der Nasalia decken. Nach 
hinten erstrecken sich die Septomaxillaria jedoch weiter als die Nasalia, so 
dass ihre hinteren keilf6rmigen Spitzen unmittelbar am Septum nasi liegen 
Durch ein Ligament sind sie mit den Frontalia vereinigt. Ein Fortsatz oder 
dergleichen der Frontalia kommt nicht vor. Von einem Gelenk kann man 
nicht sprechen, weshalb das knorpelige Septum nasi die hauptsachliche 
Unterlage fur die Hebung und Senkung der Nasenkapsel ausmacht. 

Bei Compsosoma wird das Gelenk zuerst wie bei Tropidonotus von 
einer gut ausgebildeten Gelenkkopfverbindung zwischen dem Frontale und 
dem Septomaxillare gebildet, die jedoch an keiner Stelle so gut wie bei der 
Ringelnatter gestielt ist. Ausserdem begegnen sich die Nasalia kaudal und 
bilden dort eine einheitliche, abgerundete Gelenkflache gegen das Frontale, 
dorsal und medial von dem oben erwahnten Gelenk. Zusammen funktionieren 
diese beiden Verbindungen jedoch wie ein Gelenk, weil die Nasalia und die 
Septomaxiilaria miteinander beinahe in ihrer ganzen Lange fest vereinigt 
sind. Bei Compsosoma wie auch bei Tropidonotus sind die Trabekel am 
Ubergang ins Septum nasi beinahe vollstandig reduziert, weshalb sie keine 
nennenswerte Stutze mehr fur das Gelenk bilden konnen. 

In welchem phylogenetischen Verhaltnis diese Bildungen zueinander 
stehen, ist auf Grund dieser Untersuchungen uber eine Anzahl verschie- 
dener Schlangen, die sozusagen nur einen phylogenetischen Horizontalschnitt 
reprasentieren, unmoglich zu sagen. Es lasst sich denken, dass die dorsale 
Nasale-Frontale-Verbindung bei Python, Boa und Ewunectes mit der sehr 
kraftigen Knorpelverbindung zwischen den Trabekeln und dem Septum nasi 
cine urspringlichere Form der Artikulation der Nasenkapsel darstellt als 
die Verhaltnisse bei z. B. Tropidonotus, obwohl daruber nichts Bestimmtes 
ausgesagt werden kann. Fiir diese Annahme sprechen die Verhaltnisse bet 
der einzigen fossilen Schlange Dinilysia ‘patagonica, von welcher es ein 
mehr oder weniger wohl erhaltenes Kranium gibt (Woopwarp, 1901), das 
in dem roten Sandstein bei Neuquen gefunden wurde. Hier grenzt das 


Nasale mittels breiter Basis dorsal an das Frontale an. In dieser Beziehung 
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stimmt Dinilysia also zunachst mit Eryx tiberein. Die Prafrontalia sitzen 
dagegen an der fronto-lateralen Ecke der Frontalia wie bei Tropidonotus, 


Compsosoma und anderen. 
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BEZEICHNUNGEN AN DEN ABBILDUNGEN. 


»Alisphenoid.“ Cupul. ant., Cupula anterior. 

Angulare Dentale 

Apert. lat. rec. scale tymp., Aperturalate- Duct. endolymph., Ductus endolymphati- 
ralis recessi scale tympani. cus 

Apert. med. rec. scale tymp., Apertura me- Fen. basicr. ant., Fenestra basicranialis 
dialis recessi scale tympani. anterior (Foramen hypophyscos). 

Articulare Fen. basicr. post., Fenestra basicranialis 

Auditus conch., Auditus conche posterior, 

Basioccipit., Basioccipitale. Fen. lat. nasi, Fenestra lateralis nasi. 

Basisphenoid Fen. narina, Fenestra narina. 

Can. ant., Canalis semicircularis anterior Fen. vestibul., Fenestra vestibularis. 

Can. lat., Canalis semicircularis lateralis. Fiss totica, Fissura metotica. 

Can. post., Canalis semicircularis posterior. for 

Caps. aud., Capsula auditiva. lor 

Caps. org. vomeronas., Kapsel des Vo- For. acust. ant., Foramen acusticum an 


meronasalorganes. terius. 


cupularis, Cartilago cupularis. For.acust. post., Foramen acusticum poste- 


} 


ectochoanalis, Cartilago ectochoana- rius 
carotic., Foramen caroticum. 
Cart. hypochoanalis, Cartilago hypochoa- For. endolymph., Foramen endolymphati- 
nalis. cum. 
Cart. Maeckel., Cartilago Maeckeli. For. epitphaniale, Foramen epiphanial 
: paraseptal. ant., Cartilago parasep- For. jugulare, Foramen jugulare. 
talis anterior. For. metoticum dors., Foramen metoti- 
Cart. prenasalis, Cartilago prznasalis. cum dorsal 
Chorda dors., Chorda dorsalis. For. ,N“, Foramen ,,.N“ 
Col. auris, Columella auris. For. N. abduc., Foramen des Nervus ab- 
Concha ducens. 
Concha org. vomeronas., Muschel des Vo- For. N. facial., Foramen des Nervus fa 
meronasalorganes. cialis. 
Cond. occipit., Condylus occipitalis. For. N. glossoph. int., inneres Foramet 


Crista sell., Crista sellaris. des Nervus glossopharyngeus. 
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For. N. hypogl., Foramen der Nervi hypo 
glossi. 

‘or. saccult endolymph., Foramen am 
Schadeldach dorsal vom Sacculus endo- 
lymphaticus. 

‘or. vestibul., 


‘ossa subarcuata. 


Foramen vestibulare. 


Foramen ,,X“ 


‘rontale. 
Goniale. 
Incisura carotic., Incisura 

Lagena. 

Maxill., Maxillare. 
Nasale. 
Operculare. 
Opistotic., 
Palatinum. 
Parasphenoid. 
Parietale. 


Pil. occipit., Pila occipitalis. 


carotica. 


Opistoticum. 


Planum antorbit., Planum antorbitale. 


Pleurooccipit., Pleurooccipitale (== Occipi 
tale laterale). 

Postfrontale. 

Prefront., Prafrontale. 

Pramaxillare. 


alarts inf., Processus 


Premax., 
Proc. 
Proc. 
Proc 


Proc 


Processus ,,A“ 

alaris inferior. 
alaris sup., Processus alaris superior 
internus columelle 


int., Processus 


TROPIDONOTUS NATRIX 


Proc. lat. nasi, Processus lateralis nasi. 
amp. 


ris anterior. 


Promuin. ant., Prominentia ampulla- 


Promin. amp. lat., Prominentia ampulilaris 
lateralis. 
Promin. amp. post., Prominentia ampulla- 

ris posterior. 


Promin. cochlearis, Prominentia cochlea- 


TiS. 


Promin. semic. ant., Prominentia semicir- 
cularis anterior. 
lat., 
cularis lateralis. 


post., 


circularis posterior. 


Promin. semtc. Prominentia semicir- 


Promin, semic. Prominentia semi- 


Promin. utricul., Prominentia utricularis. 


Prootic., 


Pterygoid. 


Prooticum. 


Ouadrat., Quadratum. 

Sept. nasi, Septum nasi. 
Septomaxill., Septomaxillare. 
Squamosum., 

Sulcus term., Sulcus terminalis. 
Supraangulare. 

Supraoccipit., Supraoccipitale. 
Tectum synotic., ,,Tectum synoticum“. 

T'rab. bas. cran., 
(Trabekel). 


Transversum. 


Trabecule basis cranit 


Vomer. 
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NOTE ON THE DEVELOPMENT OF THE 
HYPOPHYSIS IN ACIPENSER RUTHENUS 
NILS HOLMGREN 


With 8 figures. 


According to a recent paper of ALLis (1931) there seems to be a 
deplorable lack of agreement between the wellknown conception of von 
KurFrFER (1906) and the recent of SEWERTZOFF (1928), concerning the 
development of the hypophysis in Acipenser. VON KUPFFER’s classical works 
(1893, 1906) hitherto have been the only sources for the knowledge of the 
earlier stages of the development of the hypophysis in Acipenser, and his 
very interesting results have been generally accepted. According to his article 
in Hertwia’s “Handbuch” (1906), the hypophysis in Acipenser sturio ori- 
ginates as an unpaired invagination from the roof of the entodermal gut 
just in front of the rudiment of the hypothalamus. This evagination, which 
never seems to have a lumen (1893), extends dorso-frontad to the skin on 


the frontal part of the head where it later joins the inner layer of the two- 


layered ectoderm between the rudiment of the unpaired olfactory placode 


and the rudiment of the adhesive organ, thus forming an entodermal con- 
nection between the gut-roof and the skin. This invagination, in voN 
KUPFFER’s figures, is not shown to break through at its external end, where 
the interior ectodermal layer seems to bend down meeting the entodermal 
pouch. VON KupFFER (1893), however, speaks of an external opening of 
the ‘“Schlauch.” In a later stage of development the connection with the 
gut is broken and the caudal part of the “canal” is transformed to a hollow 
cellbody entodermal of origin laying below the hypothalamus as a hypo- 
physis usually does. The anterior part of the rudiment now is reduced to 
a thin cord of cells inside the adhesive organ and extending to the frontal 
end of this organ. Meanwhile the slitlike oral invagination has carried on 
joining the entodermal gut (but not yet breaking through) just below the 
rudiment of the hypophysis. In a more advanced stage the anterior cell- 
cord of the hypophysial rudiment has disappeared and the hypophysis is 
now found as a normally appearing hypophysis below the hypothalamus, at 
the limit between the ectodermal and entodermal parts of the gut. But this 


hypophysis in contradiction to all other hypophyses should be, according to 


10, A. Z. 1931. Acta Zoologica 1931. Bd XII, 
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(1906), entodermal of origin. In vVoN KupFrFrer’s original 


1893), however, the hypophysis is said to be ectodermal of 
formed from the interior layer of the ectoderm. Apparently 
his opinion in his later publication (1906), as he has also 


important correction of his original figure of the 45 hours stage of 


RTZOFF’s (1928) conception seems to be quite another than that 
PFFER. In a “‘very young larva” of Acipenser ruthenus he has 
1ypophysis connected with the ectoderm below the hypothalamus 


the mouth invagination: and he seems to have formed his 
1] 


ion regardless of VON KuUPFFER’s statements about earlier developmental 


he stage on which SEWERTZOFF has made his statements is not 


young, seems to be a stage after hatching. 


Upon a suggestion of Mr. ALiis and as I have some material of young 
| slcipenser ruthenus at my disposal, I have undertaken this little 
tigation, which is intended to bring the opinions of VON KUPFFER and 
RTZOFF to a better agreement with each other. I had some difficulty 
rsuading myself either that von Kuprrer’s classical representations 
earlier developmental stages should not be essentially correct or that 
ybservations of SEWERTZOFF should not correspond to observed facts. 


think it possible that in Acipenser ruthenus the development 


the hypophysis should not follow the same lines as in Acipenser sturio. 


‘ial consists of a number of embrvos of different stages accord- 


fertilization: : series of sagittal sections. 

series of sagittal, of 
transverse sections. 

series of sagittal sections. 

of sagittal, 1 of 
transverse sections. 

2 ‘ries of sagittal sections. 


different stages, sagittal and transverse sections 
ith Azocarmin +- Mallory. 


rs. The embryo lies flat on the egg surface. 

much more advanced than that of 45 hours 

sturio figured by von KupFFER in his fig. 1, plate I, and re 

Hertwic’s “Handbuch,” fig. 110. The sections, however, show 
re advanced than this stage. 

ny two sagittal series do not show quite the adequate 


e more advanced than the other. None ot 
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THE DEVELOPMENT OF THE HYPOPHYSIS = 
them neither exhibits such features as those demonstrated in vVoN Kuprrer’s 
figs. 13 and 14 of 1893, nor those of his later fig. 109 in HERtTW1c’s “Hand 
buch” (1906). 

The neuropore in this state is completely closed, but the unpaired 
olfactory placode is still continuous with the forebrain vesicle through a 
broad processus neuroporius. The placode in question is very broad. Later 
ally it extends over an area, 
the lateral parts of which 
later will develop to the 
paired olfactory organs. As 
the medial part of the placode 
later reduces the lateral 
olfactory placodes become 
independent of the unpaired. 
Anteriorly, in front of the 
brain the unpaired placode 
sends down a_ broad but 
somewhat flattened cellplug. 

This plug is directed ventro % Unpaired placode 
caudad. It represents the 

rudiment of the hypophysis 

of this stage. As the placode 

itself, the plug is formed by 

the inner layer of the 2- 

layered ectoderm. Ventrally 

this rudiment reaches the 


entoderm which in this part as Subhypo- 

physial cells 
Adhesive 

very distinctly differentiated organ 


of the embryo is already 


in different areas. Below Fig 


> 


the forebrain vesicle the 

entoderm consists of a simple layer of relatively flattened, yolk-laden cells, 
which extends to a transverse depression a little in front of the brain. This 
depression corresponds to the inner opening of the entodermal pouch 
demonstrated in VON Kuprrer’s fig. 109 (1906). But there is in this stage 
no such pouch. Perhaps there has been one in an earlier stage, but in such 
a case it may have been reduced to a transversal group of clubshaped ento- 
dermal cells, arranged in a fanlike manner around the depression (fig. 1). 
This group of cells extends dorso-frontad to meet the tip of the rudiment 
of the hypophysis. These cells | propose to call the subhy pophysial 
cells. In front of these cells follows the rudiment of the adhesive organs, 


which are clearly entodermal of origin, as in other fishes, and not as 


/ 
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VON Kuprrer believed ectodermal. What von KuprFer in his figs. 13 and 
14 designed as the rudiment of this organ at least partly represents the 
rudiment of the hypophysis. The rudiment of the adhesive organ on each 
side of the median line forms a relatively flattened cushion of high yolk- 

laden cells. Frontally this cushion by and 

Unpaired by becomes thinner and ends with a “fore 

aed gut” recess situated at the point where 
the ectodermal gut invagination is 
Hypophysis forming. 

In the other series of sections of 
this stage (fig. 2), which is slightly older 
than that described above, the hypo- 
physial plug is somewhat longer and lies 
with its tip upon the subhypophysiai 
cells, which in consequence are shorter 
than in the foregoing stage. The rudiment 

of the adhesive organ is somewhat thicker than before. 

Kmbryo of about 60 hours. The series of this stage differ a 
ittle in development, the differences being found in the development of the 
hypophysis rudiment. From the preceding stage this stage is different 
especially in the development of the hypophysial cell plug. This is much 


thicker than before (fig. 3) and has grown down much deeper to reach 


nearly to the ventral corner o! 


the forebrain. The  subhypo- 
unpaired physial cells only in the less 
placode Hy pophysial 
Slal 


, t advanced ot the embryos of this 
Hypophysis 


stage differ from the surround- 
ing entodermal cells through 
greater height, but in the other 
there is no such difference and 
Subhypo- Adhesive the depression of the wall of 
physial cells organ the gut below these ceils has 
Fig. 4 disappeared completely. The 
hypophysial cell plug, however, retains its position in con 

tact with these subhypophysial cells, to which it seems to. stick in 
some way. The rudiment of the adhesive organ has shortened but in 
consequence grown much thicker, so that the two cellplates of the 
same embrace the hypophysial rudiment laterally. The shortening of the 
adhesive organ apparently is due to the beginning development of the ecto- 
dermal gut, which grows in in front of the organs. In this stage, however, 
the rudiment of the gut is continually very insignificant—In the most ad- 


vanced embryos belonging to the 60 hours group the hypophysis rudiment 
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is a little narrowed at the basis. In two of these embryos (fig. 4) there was 

a pitlike depression of the ectoderm at the basis of the hypophysial rudi- 
ment, as in VON KupFFER’s embryos. 

Embryo of 72 hours. In this stage (fig. 5) the invagination of 
the ectodermal gut is already very deep, forming a deep fissure in front 
of the head. The invagination is as deep as the adhesive organ is long. The 
roof of the ectodermal gut steal to the ventral surface of the adhesive 
organ obliterating the lumen of the entodermal foregut and clothing the 
organ ventrally with an ectodermal layer belonging to the mouth invagi 
nation. Behind the adhesive organ, the group of subhypophysial cells is 
not clearly discernible but has run into the entoderm behind as _ to 
form a thick entoder- Brain 
mal cell mass _ into 
which the lumen of the 
foregut penetrates to 
meet, in a later stage, 
the ectodermal gut in- 
vagination. Upon this Hypophysial 
cell mass and below the stalk 
hypothalamus the rudi- 
ment of the hypophysis 


is found as a dense 


Ectodermal 
oblong cell mass con- gut 


Adhesive 
organ 


nected through a cell- 
Roof of entodermal 


string with the most 
gut 


frontal part of the 
head ectoderm just at a 
the upper frontal end ei 

of the adhesive organ (fig. 5). Apparently the rudiment of the hypophysis 
of the preceding stage has grown further caudo-ventrad underneath the 
brain. The rudiment thus now forms a stalked organ, the stalk running along 
the dorsal side of the adhesive organ and the big flattened oblong body 
lying below the brain and at least frontally collated to the entoderm of 
the foregut. In this stage the highly reduced unpaired olfactory placode 
has no connection neither with the hypophysial rudiment nor with the lateral 
olfactory placodes. 

Embryo of 75—8o0 hours. This embryo is but a little more ad- 
vanced than the preceding. The most remarkable feature of this stage is 
that the stalk of the hypophysis rudiment has got reduced frontally.*’ Thus 
the rudiment has lost its connection with the ectoderm (fig. 6). In the series 


‘ In some embryos it scems as that the stalkcells sheuld get incorporated with the 
adhesive organ. 


Is 


Unpaired 


piacode 


Preoptic 


recess 


Unpaired 


placode Brain 


\dhesive 


organ 


Subhypophysial cells 
Fig. 6 Fig. 7. 

frontal sections of this stage it is clearly seen that the anterior part of 

the body of the hypophysis is connected with a short longitudinal string of 

entodermal cells, the subhypophysial cells, lying between the caudal parts 

fF the two adhesive organs. This series thus makes it evident that the 

ry connection between the hypophysial rudiment and the subhypo 
physial cells is continually present. 

In an embryo, 80—90 hours old, and a few hours before 
hatching there is no hypophysial stalk at all and the body of the hypophysis 
seems to have reduced its length and grown somewhat thicker (fig. 7). It 
adheres always to the subhypophysial cells. The adhesive organs seem to 


have got a little reduced. 


age 14 days old). 


\ condition is now reached 


which corresponds that 
figured by SEWERTZOFF 1n his 


fig. I (1928). It corresponds 


also to VON KUPFFER’s fig. 17. 


The hypophy sis now has got 
consolidated, hollowed out 
(fig. 8). No traces of the 
stalk are present. The hypo- 
physis has been lift up from 
the entoderm, but the connec- 
Hypophysis Ensodermal gut tion with it is not quite lost as 
the subhypophysial cells al- 
Subhypophy- ways are fixed at the lower 
Perr part of the hypophysis form- 
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ing anentodermal stalk fixed with its lower end at the boundary between 
the ectodermal and the entodermal gut (fig. 8). 


Kmbryos after hatching. The entodermal stalk is being 


loosened. Later the remains of this stalk by and by disappear. The last 


remains disappear at a stage where the barbels are forming. One now finds 
the point where this stalk was once fixed at the gut in a level with the 
posterior border of the barbel rudiments. The point corresponding to the 
fastening of the primary ectodermal stalk of the hypophysis thus may 


be located anterior to this level. 


SUMMARY. 


1. The unpaired and the paired olfactory placodes in Acipenser ruthenus 
together with the hypophysial rudiment form a developmental unit, ectoder- 
mal of origin from which the olfactory organs are developed laterally, the 
hypophysis frontally, and the unpaired part of the placode becoming reduced. 

2. The ectodermal hypophysial rudiment is very early connected ven- 
trally with subhypophysial entodermal cells. This connection remains. till 
after the hatching of the larva. 

3. The adhesive organ is entodermal of origin, as in other fishes and 


amphibians. 
DISCUSSION. 


It is not my intention here to take up fully the discussion of the big 
complex of questions connected with the development of the hypophysis, | 
will only call the attention at the matter of fact that the hypophysis in Aci 
penser rutienus is ectodermal of origin and that its development in no con- 
siderable regard differs from that of for instance Amia. In Amia DE BEER 
(1923) has demonstrated that the hypophysis arises as an ectodermal cell plug 
in front of the brain and dorso-caudal to the rudiment of the adhesive organ.’ 
The plug seems to reach the entoderm layer behind the adhesive organ and 
it is said that already in a very young stage of development it is not easy 
to see the line of demarcation between the entoderm and the hypophysis 
rudiment. This difficulty remains to later stages (of 6 mm), of which 
De Breer makes the following statement: “At first sight it looks as if the 
hypophysis must have been derived in situ from the underlying entoderm 
cells.” “In many cases the limiting membrane of the gut-roof appears te 
be continuous with that of the hypophysis, and this fact puzzled me for some 
time, but I believe it to be without significance and due to the close appo 


sition of the hypophysis to the gut-roof.” These quotations seem to indicate 
' My own sections of Amia embryos confirm this result af De BEER 


/ 


15! 


NILS HOLMGREN 


that in Amia also subhypophysial entodermal cells are present, to 
which the rudiment of the hypophysis adheres as in Ac?penser. 

In Petromyzon VON KuPpFFER (1894) and later DE BEER (1923) have 
followed the development of the unpaired placode and demonstrated that 
it gives origin to the unpaired olfactory organ, the hypophysial canal and 
the hypophysis. The hypophysial canal arises as an invagination at the lower 
(caudal) end of the unpaired placode and from the bottom of this in- 
vagination the rudiment of the hypophysis arises as a solid ingrowth of 
cells which by and by grows down between the brain and the roof of the 
gut. This mode of development corresponds to that of Acipenser, where the 
depression in front of the hypophysial ingrowth perhaps represents the rudi- 
ment of an hypophysial canal. In Petromyzon the entire unpaired olfactory 
placode is consumed for the formation of the unpaired olfactory organ. 
Therefore it seems to \be no objection from embryological point of view 
against the possibility that this organ is built up of a medial and two lateral 


olfactory parts, the latter corresponding to the paired olfactory organs in 


other fishes. This conception is sustained by wellknown anatomical evidences. 


LITERATURE. 


\tLis, E. PHELPS, JNR. (1931). Concerning the Hypophysial and Naso-hypophysial 
Canals in certain fossil Fishes. Acta Zoologica, Bd 12, pag. 69 

De Breer, G. R. (1923). Some Observations on the Hypophysis of Petromyzon and of 
\mia. Quart. Journ. micr. Sc. Vol. 67, pag. 257. 

vON KuprFrer, K. (1893). Studien zur vergleichenden Entwicklungsgeschichte des Kopfes 
der Kranioten. 1. Heft. Die Entwicklung des Kopfes von Acipenser sturio an 
Medianschnitten untersucht. Munchen und Leipzig. 
(1906). Die Morphogenie des Centralnervensystems. Hertwigs Handb. der vergl. und 


exper. Entwicklungslehre der Wirbeltiere. Bd. 2, Teil 3 


152 
8 


DIE CORPORA PEDUNCULATA BEI DEN 
GATTUNGEN BOMBUS UND 
PSITHYRUS 
VON 
G. BARENDRIECHT 


Arbeit aus dem Laboratorium fiir reine und angewandte Entomologie der Universitat von 


Amsterdam und dem hollandischen Zentralinstitut fiir Hirnforschung.) 


EINLEITUNG. 

Anlass zu dieser Arbeit war die Schrift ARMBRUSTERS: ,Messbare 
phanotypische und genotypische Instinktverande 
rungen. In dieser Arbeit hat der Autor die schon friher von v. ALTEN 
(1910) fur die Grodssenverhaltnisse zwischen den pilzhutformigen Korpern 
einerseits und dem Gehirn in toto andererseits bei einer ganzen Reihe von 
Hymenopteren gefundenen Zahlen weiter verarbeitet. Das Hauptergebnis 
dieser Untersuchung war wohl, dass die parasitischen Formen der Apiden 
immer einen erheblichen Riickstand in der Entwicklung der pilzhutformigen 
Korper gegeniitber den nichtparasitischen aufweisen. Naturlich springt dies 
um so mehr ins Auge, je naher verwandte Genera man vergleicht, so z. Bb. 
Bombus und Psithyrus. ARMBRUSTER bringt diesen Ruckstand in Beziehung 
zu dem Verluste der Nestbau- und Pollen-Honigsammlungsinstinkte. 

Als ich selbst derzeit auch der Meinung war, dass wir in den Corpora 
pedunculata den Sitz des Instinktes, wie bei uns jenen der Vernunft in dem 
Cortex zu suchen hatten, schien es mir von Nutzen, einmal zu untersuchen, 
ob auch nicht etwa qualitative Differenzen zwischen den pilzhutformigen 
Korpern und tberhaupt zwischen den ganzen Gehirnen von Bombus und 
Psithyrus zu finden waren. 

Zu diesem Zweck wurde eine erhebliche Zahl Schnittserien von Gehirnen 
verschiedener Arten der beiden in Rede stehenden Genera hergestellt und 
nach mehreren spezifischen Methoden gefarbt, wie in dem nachsten Ab- 
schnitt beschrieben wird. 

Nun sei hier gleich bemerkt, dass das anfanglich gestellte Ziel nicht er 


reicht wurde, d. h. die gesuchten Differenzen traten nicht zutage. Von 


wesentlichen Unterschieden z. B. in den zu den pilzhutformigen Korpern 


gehorigen Zellgruppen oder in den Faserztigen, welche diese Korper mit 


den anderen Zentren des Gehirns verbinden, war nicht die Rede. 


ll. A. Z. 4931. Acta Zoologica 1931. Bd XII. 
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Es ist hier auch die geeignete Stelle, zu bemerken, dass, nachdem 
ich selbst mehrere Messungen ausgefuhrt hatte, ich anfing die Angaben 
v. ALTENs zu bezweifeln, erstens weil er je fur Bombus und Psithyrus nur 
eine Zahl fur jede Art gibt, ohne zu erwahnen, ob diese auch von einer 
Messung herstammt, oder einen Mittelwert verschiedener Individuen darstellt, 
und zweitens weil meine eigenen Messungen ganz andere Werte ergaben. 
\ber ich muss sofort gestehen, dass fir Messungen meine Silberprapa- 
rate mit ihren immer mehr oder weniger auftretenden Schrumpfungen der 
Zellmassen nicht recht geeignet sind. Ich beabsichtige denn auch in der Zu- 
kunft eine quantitative Untersuchung eines umfangreicheren Materiales. 

Habe ich auch das urspriinglich geplante Ziel nicht erreicht, so ist doch 
meine Arbeit nicht ohne Ergebnisse geblieben. 

Denn gleich anfangs war es mir klar, dass, sollte tberhaupt die Aus- 
sicht existieren, Unterschiede in der Struktur der Globuli zweier so nah 
verwandter Gattungen zu finden, man sie bis in ganz minutiosen Einzelheiten 
zu untersuchen hatte und dabei versuchen musse, uber die Befunde der 
alteren Autoren hinauszugelangen. 

Es standen uber das Gehirn der Gattungen Bombus und Psithyrus keine 
Spezialarbeiten zur Verfugung und so benutzte ich zur Orientierung vot 
allem die grundlegende Beschreibung KeENnyons des Gehirns der Honigbiene. 
Die spatere Arbeit Jonescus (1909) gibt zwar in grossanatomischer Hin- 
sicht manches Wertvolles, ist jedoch beziiglich der Histologie als ein Ruck- 
schritt gegenuber der Arbeit KENyoNs zu betrachten. 


Wie es auch zu erwarten war, zeigte sich eine weitgehende Uberein- 


stimmung zwischen Apis einerseits und Bombus und Psithyrus andererseits. 


Aber wahrend dieser Arbeit kam ich doch zu der Entdeckung mancher Tat- 
sache, die von den genannten Autoren ubersehen worden war. Auch fand 
ich Ofters ihre Beschreibungen, z. B. jene der glidsen Bildungen, noch einer 
weiteren Erganzung bedurftig. 

So kam ich zu dem Entschluss, die anfangs so unerwiinschte Uberein- 
stimmung zwischen Bombus und Psithyrus zu verwerten und eine mono- 
graphische Bearbeitung der Globuli dieser beiden Genera, welche wegen der 
grossen Ubereinstimmung, auch mit Apis, wohl ein Beitrag zur Kenntnis der 


Corpora pedunculata der hoheren Apiden genannt werden darf, zu liefern. 


Was die Nomenklatur betrifft, habe ich versucht, immer diejenige bei- 
zubehalten, welche auch HANsTROM (1928b) in seinem Handbuche verwen- 
det hat. So werde ich z. B. immer ,,Balken“ sagen statt ,untere Wurzel", 
ohne mich darum zu kiimmern, ob nicht vielleicht das letztere besser sei, 


oder gar die Prioritatsfrage heranzuziehen. 
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MATERIAL UND METHODE. 


Samtliche untersuchten Tiere wurden wahrend der Sommermonate 


verschiedenen Orten gefangen. Sie gehoren zu den Arten: 


Bombus terrestris L. Psithyrus vestalis (Geoffr.) 
jonellus K. ‘a bohemicus (Seidl) 
agrorum F. campestris (Panz. ) 
hortorum L. barbutellus (K.) 
lapidarius L. quadricolor Lep. 


Es wurden sowohl ¢ ¢ als auch 2 2 und & 8 gefangen. 


Wie bekannt betrachtet man heute den Parasitismus von Psithyrus mehr 


wie eine Art Kommensalismus, da man hat feststellen kénnen, dass meistens 
das Psithyrus @ die 2 des von ihr besuchten Hummelnestes in Frieden Jasst 
und andererseits auch von ihr nicht angegriffen wird. Der Parasitismus der 
Psithyrus besteht nunmehr darin, dass sie ihre Eier in die von den Bombus- 
arbeiterinnen angefertigten und gefiillten Zellen ablegt und sich auch dann 
und wann von dieser Fullung ernahrt. 

Es zeigt sich unter den verschiedenen Psithyrusarten eine gewisse Spe- 
zialisierung. So parasitiert Ps. barbutellus (K.) bei B. hortorum L. und 
B. distinguendus Mor., Ps. campestris (Panz.) bei B. agrorum F., B. mus- 
corum Fabr., soroensis F., Ps. vestalis (Geoffr.) bei B. terrestris L., Ps. bohe 


micus (Seidl) bei B. lucorum L. 


Anfangs waren nur Untersuchungen mittels der Bielschowskymethod¢ 
beabsichtigt; hierzu wurden die Kopfe der betaubten Tiere sofort abge- 
schnitten und in 12% saurefreiem Formol fixiert. Um das Eindringen der 
Flissigkeit zu erleichtern, schnitt ich die Chitindecke der Augen ab und bis- 
weilen auch einen Teil des Kopfschildes. Die Kopfe blieben so mehrere 
Monate bis ein Jahr im Formol, das ein- oder zweimal gewechselt wurde. 

Sodann wurden die Gehirne ausprapariert und nach der Pyridin-Silber 
methode BrELSCHOWSKyYs impragniert. 

Es zeigte sich, dass man sowohl die Konzentration des Silbernitrats als 
auch die Temperatur und die Impragnationsdauer niedriger und kurzer 
wahlen sollte als bei den Wirbeltieren wtblich ist, sonst wurde die Farbung 
zu stark. Schliesslich, nach einigem Experimentieren, liess ich die Gehirne 
wahrend 24 Stunden bei Zimmertemperatur in 1% Silbernitrat und eben- 
falls 24 Stunden bei Zimmertemperatur in der in der ublichen Weise her 
gestellten ammoniakalischen Silberlosung. 

Es zeigte sich, dass unter denselben Verhaltnissen sich die 2 2 und 


% % immer dunkler farbten als die ¢ ¢. Auch war bei den letztgenannten 
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die Farbe nach der Vergoldung mehr oder weniger braun, wahrend die 
ersteren die allbekannte violette Farbe zeigten. 

Spater habe ich auch die AGpuHRsche Modifikation der Bielschowsky- 
methode angewandt, also Impragnierung ohne vorangehende Pyridinbehand- 
lung. Wie bekannt pflegt man bei dieser Methode in sehr verdunnter Essig- 
saure zu differenzieren, ehe man zur Reduktion in Formol schreitet. Auf 
diese Weise wurde ausser einer selektiven Faserimpragnierung auch eine 
schone Kernfarbung erhalten. In diesen Praparaten konnte man auch recht 
schon den Unterschied zwischen den Nervenzellkernen und den Gliakernen 
beobachten. 

Samtliche silberimpragnierte Gehirne wurden in Zelloidin eingebettet 
und geschnitten. Zwar war es nicht recht moglich, in dieser Weise luckenlose 
Serien von weniger als 20 uw Dicke zu bekommen, aber diesem Nachteil stand 
das weit gréssere Ubel der sehr starken Gewebezerst6rung durch Paraffin 
gegentiber. Uberdem ist es auch wohl einmal gelungen, eine gute Serie aut 

schneiden. 

Neben diesen Silberserien wurden schon bald einige toluidinblaugefarbte 
Schnittserien hergestellt. Hier konnte ich wohl nicht umhin, in Paraffin zu 
schneiden, weil sich das Zelloidin zu stark mitfarbt. Wenn man die Ein- 
bettung ganz schnell vornahm, z. B. den Aufenthalt im Warmeofen auf 10 
oder gar 5 Minuten beschrankte, gelang es auch leidlich gut. 

Diese Praparate waren vor allem dazu bestimmt, das Gliagewebe zu 
erforschen. Zu diesem Zweck habe ich auch noch einige ,,spezielle Glia- 
farbungen versucht, und zwar MALLorys Hamatoxylinfarbung und CaJALs 
Gold- Sublimatmethode. Erstere Methode hatte nicht den geringsten Erfolg. 
Bekanntlich wird die Cajatsche Farbung an Gefrierschnitten ausgefuhrt. 
Selbstverstandlich bildet das Hummelgehirn ein zu kleines Objekt, um es 
ohne weiteres auf dem Gefriermikrotom schneiden zu konnen. Dieser Nach- 
teil wurde umgangen, indem das Gehirn nach der Methode HERINGAS (192T) 
in Gelatine eingebettet wurde. Auf diese Weise habe ich eine Reihe recht 
schoner Schnitte erhalten, denn bei diesem Verfahren wird das Gewebe noch 
weit weniger verletzt als bei Zelloidineinbettung. Leider erwies sich die Far- 
bung als nicht sehr selektiv: neben manchem zweifellos glidsen Elemente 

aten auch viele Nervenzellfasern gefarbt. 

Meine wichtigsten Praparate waren wohl diejenigen, die nach der 
Kenyonschen Modifikation der Golgimethode angefertigt wurden. Zu diesem 
Zweck wurde das Gehirn frisch gefangener Tiere ausprapariert und in ein 


Gemisch von 80 ccm Kaliumbichromat 5 % und 20 ccm Formol ,,100 %" 


gebracht. Nach 24 Stunden wurde die nunmehr braunschwarze Fliussigkeit 


abgegossen und reines fiinfprozentiges Kaliumbichromat aufgegossen. Dies 


wurde noch zweimal wiederholt, jedesmal nach 24 Stunden. Alsdann wurde 


das Gehirn mit Papier abgetupft und ftir 24 Stunden in 1% Silbernitrat 
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gebracht. KENyon (1896) gibt an, dass eine einmalige Behandlung genigt ; 
ich habe jedoch die ganze Behandlung zweimal wiederholen miissen, in der 
Weise CajAts also, um eine befriedigende Impragnierung der Globulizellen 
mit ihren Fasern zu erhalten. Nattirlich braucht man das Gehirn nicht zum 
zweiten Male in das Gemisch von Formol und Kaliumbichromat zu bringen. 
Die impragnierten Gehirne wurden so schnell wie moglich in Zelloidin ein- 
geschlossen und auf 35 mw geschnitten. Es sei hier nachdrtcklich bemerkt, 
dass das Einschliessen immerhin noch mehrere Tage dauerte, weil bevorzugt 


wurde, das Zelloidin eindampfen zu lassen, statt es mit Chloroform zu harten. 


DIE BECHER. 


In der Ejinleitung wurde bereits die eingehende Behandlung erwahnt, 
welche dem allgemeinen und insbesondere dem ausseren Bau der Becher 
seitens der alteren Autoren zuteil geworden ist. 

Besonders auch, weil in diesem Kapitel die quantitativen Verhaltnisse 
fast ganz ausser Betracht bleiben, kann ich auf eine genaue Beschreibung 
der ausseren Form bei Bombus und Psithyrus ver-ichten und unter Hinweis 
auf die diesbeziiglichen Angaben JoNEscUs (1909) und v. ALTENs (1910) 
sofort zur Behandlung der feineren Struktur schreiten. 

Wie schon von Kenyon (1896) beschrieben wurde, wird die Wand der 
Becher von einer Fasermasse gebildet, in welcher sich zahlreiche Fasern 
sehr fein aufspalten und mittels dieser Verzweigungen miteinander in Ver- 
bindung stehen. 

Die Wand wird also von einem glomerulosen Neuropilem 
gebildet. 

Meine Bielschowskypraparate zeigen denn auch das fiir diese Gewebe 
charakteristische Bild: eine ziemlich dunkel impragnierte Masse, in der viele 
diunne Fasern in allen Richtungen durcheinander laufen, in welcher sich 
jedoch nicht vieles zeigt, das die Struktur klarzumachen imstande ist. Das 
Ganze ist uberhaupt von einer sehr gleichmassigen Farbe; nur ist die aussere 
Halfte um ein weniges dunkler als die innere Schicht, welche ausserdem 
eine radiare Streifung zeigt (Fig. 1). 

Bei allen Formen von Bombus und Psithyrus zeigt die Becherwand 
einen teilweise abgeschnurten Rand. Fs ist dies eine nicht unwichtige Tat- 
sache, welche merkwirdigerweise von Kenyon, JoNnEscu und v. ALTEN nur 
in ihren Abbildungen einigermassen gewtrdigt wurde, in ihrem Texte jedoch 
mit keinem Worte erwahnt worden ist. PIETSCHKER (1911) hingegen ver- 
meldet zwar das Vorkommen dieser Abschntirung bei Ameisen in seiner Be- 
schreibung, aber in seinen Zeichnungen gelangt sie nicht zu ihrem Recht. 


Schliesslich erwahnt HANsSTROM (1928b) sie auch und benutzt sie. wie wir 
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kl. inn. Zell 
gr inn.Zell | 


kl. ausz.Zell. 
Einschn. 
kl.inn. Zell. 


terrestris L. 3. Bielschowsky. Transversalschnitt. Corpora pedunculata 
ite, links der Zentralkorper (c.c.). Der leere Raum, durch den ein kleiner 
zu der Einschntrrung zieht, ist ein Artefakt, das durch das Silbernitrat ver- 
t. Man beachte die eigentumliche, von den Axonen gebildete Figur, nament- 
inneren Stiel, und auch das Septum (Sept.) im Balken. Cal. int. innere 
Becher, gr. inn. Zell. grosse innere Zellen, ki. inn. Zell. kleine 
, kl. aduss. Zell. kleine aussere Zellen, Ax. Axonen, Eimschn. Einschnurung 

des Becherrandes, Balk. Balken, c. c. Zentralkorper, /. opt. Lobus opticus. 


nachher sehen werden in ganz richtiger Weise, zur Deutung der kompli- 

zierten Verhaltnisse, welche die Vespiden zeigen. 
Die aussere Bekleidung der Wande wird von einem eigenen Gewebe 
das auch schon von den Autoren der Honigbiene gefunden wurde. 


KENYON von ,,a nucleated membrane“ und JONESCU von einem 
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,, Neuroglianetze“. Genaue Beschreibungen oder Abbildungen dieses Gewebes 
aufzufinden bin ich jedoch nicht imstande gewesen. Daher werde ich ver- 
suchen, es mit Hilfe meiner eigenen Praparate zu beschreiben. 

Obwohl ich einige sogenannte spezielle Gliafarbungen, als MALLOoRyYs 
Hamatoxylinfarbung und Cajats Gold-Sublimatmethode, angewandt habe, 


zeigen doch einige in Paraffin geschnittene und toluidinblaugefarbte Prapa- 


Becherwand 


Nervenzellk. 


Gliazellk. 


Ghazellk. 


Fig. 2. Psithyrus bohemicus (Seidl) é. Toluidinblau. Transversalschnitt. Nervenzellk. 
Nervenzellkerne, Gliazellk. Gliazellkerne. 


rate die klarsten Bilder dieses Gewebes. Am schonsten waren in dieser Hin- 
sicht ein Praparat von Psithyrus bohemicus ¢ und eines von Bombus ter- 
restris 

Die Aussenseite der Wand zeigt ein diinnes Hautchen, anscheinend von 
einer synzytienahnlichen Beschaffenheit, das Kerne von meistens etwas ab- 
geflachter, bisweilen aber auch mehr unregelmassiger Gestalt enthalt. Auch 
in den nach AcpuHRs Modifikation der Bielschowskymethode gefarbten 
Praparaten sind diese Kerne, ihrer Form und auch ihrer dunklen Farbe 
wegen, von den Nervenzellkernen deutlich zu unterscheiden. 

Von diesem Hautchen dringen an mehreren Stellen diinne Faden oder 
Strange anscheinend derselben Substanz in das eigentliche Neuropil ein 


(Fig. 2). Es sieht also einigermassen derjenigen Struktur ahnlich, welche 
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CajAL und SANCHEZ (1915) in einem ausseren Epithel des Lobus opticus 
einer Libelle gefunden haben. Nur sind, wie es ihre Abbildung zeigt, dort 
die eindringenden Strange viel zahlreicher und stehen sie saulenweise neben- 
einander. 

Das Hautchen selbst beobachtet man am besten an Stellen, wo die 
ausseren Globulizellen (s. u.), durch Schrumpfung oder Zerreissung beim 
Schneiden, von dem Neuropil abgetrennt worden sind. 

An der Innenseite des Bechers ist alles dies, der hier vorherrschenden 
komplizierten Verhaltnisse wegen, weit weniger deutlich und manifestiert es 
sich wesentlich nur mittels der abgeflachten und in Agduhrpraparaten sehr 
dunklen Kerne (Fig. 3, Gliazell.). 

E's ist nicht leicht, dieses Gewebe mit einem rationellen, d. h. der wblichen 
Terminologie entnommenen Namen zu belegen. HAaNstr6mM und JONESCU 
sprechen nur, im allgemeinen, von einem ,,Gliahautchen“. Aus meiner Be- 
schreibung geht jedoch hervor, dass es sich, wenigstens an der Aussenseite, 
um ein Gewebe handelt, das einem Epithel oder Ependym 4ahnlich sieht, und 
ich wiirde denn auch diesen Namen vorziehen, falls es eine f reie Ober- 
flache auskleidete. Wo es jedoch mitten im nervosen Gewebe: zwischen der 
Zellmasse und dem Neuropilem liegt und, wie wir wahrend der Behandlung 
der Stiele sehen werden, wesentlich zu einem grosseren Gliasystem gehort, 
ist es wohl am besten, auf jeden speziellen Namen zu verzichten und also 
den beschreibenden Namen: Gliahautchen beizubehalten. 


Um zum rechten Verstandnis der Struktur der Becherwande zu 


oe- 


langen, haben wir uns jetzt einer genaueren Behandlung der die Hohlung 


des Bechers ausfiillenden Zellen zuzuwenden, wissen wir doch seit den grund- 


legenden Untersuchungen Kenyons (1896), dass das Neuropilem der Becher- 


le zum grosseren Teil von den Dendriten derselben Zellen gebildet 


Aber auch ausserhalb der Becher gibt es Zellen, welche nach ihrer der 
Becherwand angeschmiegten Lage in einer engeren Beziehung zu demselben 
sn scheinen. Auch in Gestalt und Farbe sind sie den inneren Zellen 

ganz ahnlich; sie gehoren mithin offenbar ebensogut zu den Corpora peduncu- 


lata wie jene. 

In der Folge werde ich die Zellen ihrer Lage nach als innere und 
aussere Globulizellen bezeichnen. Denn da Globuli der ftr alle 
Arthropoden gemeingultige Name ist, Corpora pedunculata dagegen nur fur 
die hoher entwickelten Formen wblich ist, ist es meines Erachtens am besten, 
auch bei diesen von Globulizellen zu sprechen, wie es auch HANSTROM in 
seinem Handbuche macht. 

Beide Gruppen haben also den recht charakteristischen Habitus von 


Globulizellen, wie er allen Arthropoden gemeinsam ist. 
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Sowohl in den hamatoxylin- oder toluidinblaugefarbten Praparaten, als 
auch in den Praparaten mit Neurofibrillenimpragnation stellen sie sich als 
kleine Zellen mit einem sehr stark farbstoffspeichernden Kern dar, deren 


Protoplasma fast bis auf nichts reduziert ist. 


Die inneren Globulizellen. 


Diese sind, was die Akuleaten betrifft, schon Ofters beschrieben worden, 
vor allem fiir die Honigbiene, sehr eingehend von Kenyon (1896), weniger 


ausfuhrlich von JONEscU (1909), fur verschiedene Ameisen von PIETSCHKER 


(1911), THOMPSON (1913), BRUN (1923) und BAUER (1904), fir Vespa von 


VIALLANES (1887) und schliesslich fur eine ganze Reihe, unter welchen auch 
Bombus und Psithyrus, von v. ALTEN (1910). 

Trotzdem haben meine Praparate einige Tatsachen zutage gefordert, 
welche bisher noch nicht beschrieben wurden. Es ist dies jedoch nicht zu 
verwundern, wenn man sich klar macht, dass seit Kenyon die pilzhut- 
formigen Korper der Apiden nie wieder mit Hilfe der Golgimethode unter 
sucht worden sind. 

Bei der Beobachtung von Bielschowsky- oder Toluidinblaupraparaten 
bemerkt man sofort, dass es sich hier um zwei Zellarten handelt. In der 
Mitte des Bechers sieht man eine Zellgruppe, die, durch ihre dunklere Farbe 
deutlich von der umringenden Zellmasse verschieden ist. In Frontalschnitten 
zeigt sie ungefahr die Gestalt eines Dreiecks, dessen Basis auf dem Boden 
des Bechers ruht und denselben fast vollig verdeckt, wahrend die meistens 
abgestutzte Spitze bis in die obere Halfte der Becherhohlung reicht (Fig. 

Genau dasselbe wurde von KENyon bei der Honigbiene gefunden; und 
auch eine mehr eingehende Untersuchung zeigt, dass in diesem Punkte Apis 
einerseits und Bombus und Psithyrus andererseits weitgehend wberein- 
stimmen. 

Es zeigt sich, dass die dunkle, in der Mitte gelegene, mithin zentrale 
Zellgruppe von Zellen gebildet wird, die sich von den sie umringenden, also 
peripheren, erstens schon durch ihre geringere Grosse unterscheiden. 
Dies wurde schon gentigen, der ganzen Gruppe ein dunkleres Aussehen zu 
verleihen, weil die Kerne einander selbstverstandlich naher geruckt sind als 
jene der grosseren peripheren Zellen. 

Mit Rutcksicht auf die diesbeztiglichen Angaben ftir andere Insekten, 
welche wir an anderer Stelle besprechen wollen, habe ich so genau wie nur 
moglich zu erforschen versucht, ob die Kerne der kleinen zentralen Zellen 
jeder fur sich auch in Farbe von jedem einzelnen Kern der peripheren Zell- 


gruppen verschieden sind. Tatsachlich zeigte es sich, dass jeder zentrale Kern 
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or. ausz. Zell. 
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A= a 


Gliazell. k|.ausz. Zell. 


\gduhr-Bielschowsky. Transversalschnitt. Abkurzungen 
die Halfte des Becherdurchschnittes abgebildet. Die 
Globulizellen und den benachbarten, nicht zu den 


ist durch eine deutliche Spalte angedeutet. 


um ein weniges dunkler und also chromatinreicher war als ein Kern der 
grossen peripheren Zellen. 

Jonescu erwahnt auch, und zwar in etwas weitschweifiger Weise, die 
Existenz einer von 
Natur de 


liche 


,den seitlichen“ verschiedenen mittleren Zellgruppe. Die 
s Unterschiedes nennt er jedoch nicht, wahrend seine diesbeztig- 
n Abbildungen die Sache gerade umgekehrt darstellen: es sind dort die 
zentralen Zellen die grésseren. Wo es sich hier aber um eine schematisierte 

‘It, in der die Globulizellen wenigstens zehnfach vergrossert 
ind, mag dies wohl die Folge einer Nachlassigkeit sein. 


Wir 


haben uns nunmehr naher mit dem Verlaufe der von den Globuli- 
zellen 


herruhrenden Fasern zu beschaftigen. Es ist dies einer der wichtigsten 
Punkte dieses Kapitels, erstens schon weil dieser Verlauf nur fur sehr wenige 


Insekten untersucht worden ist (KENYON; HANSTROM, 1928b: Periplaneta) 
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und also jede Bereicherung des Tatsachenmaterials ihre Wichtigkeit hat, 
zweitens aber auch, weil ich einige wesentliche Tatsachen zutage gefordert 
habe, welche mit den Ansichten der alteren Autoren nicht im Einklang sind. 


Ich werde somit eine ziemlich ausfithrliche Beschreibung geben. 


Zell, 


4. Bombus agrorum F. %. Kenyon-Golgi. Vergr. 333 X. ‘Lransversalschnitt. Um- 
des Bechers gestrichelt. Stammf. Stammfortsatz, Zell. Zellkorper, Ax. Axon, 
Dendr. Dendrit. 


Wir konnen damit anfangen, festzustellen, dass es zwischen dem Ver- 
laufe der Fasern der grossen peripheren und dem der kleinen zentralen 
Zellen keinen prinzipiellen Unterschied gibt, so dass wir sie zusammen 
behandeln konnen. 

Nach einer gelungenen Impragnation mittels KENyons Modifikation der 
Golgimethode zeigen sich einige Zellen in den Bechern als pechschwarze, 
runde, bisweilen auch ein wenig ovale Korper. Ofters sind mehrere benach- 
barte Zellen zusammen impragniert worden, was zu der Entstehung einer 
Figur von unregelmassiger Gestalt fithrt (Fig. 4, 5 u. 6). Zellen von einer 


unregelmassigen Gestalt, verursacht durch kurze Fortsatze, wie sie KENYON 
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beschreibt und wie sie auch JONEScU gesehen zu haben mitteilt, waren in 
meinen Praparaten niemals zu beobachten. 

Der grossere Teil dieser Zellen zeigt eine Faser, welche der Becherwand 
zustrebt. Diese Fasern sind die Stammfortsatze der Globulineuronen. 
Dabei zeigt sich ein wesentlicher Unterschied zwischen der Richtung der 
Stammfortsatze der peripheren und derjenigen der zentralen Zellen. Wah- 
rend erstere der Wand auf dem kirzesten Wege zueilen, hierbei aber vielen 
anderen Zellen auszuweichen haben, senden benachbarte kleine Zellen ihren 
Stammfortsatz in einem grossen Bogen dem unteren Teile der Becherwand 
zu (Fig. 7). Auf diesen Punkt werden wir nachher, bei der Behandlung der 
Phylogenie, noch zuruckkommen. 

Fest an der Wand spaltet sich jede Faser in zwei Teile auf. 

Ein Zweig behalt die alte Richtung bei und dringt in das Becherwand- 
neuropil selbst ein. Hier spaltet er sich bald auf in eine dichte Masse feinster 
Verzweigungen und macht seine Dendritennatur kenntlich. Die unverzweig- 
ten Basalteile aller dieser Dendriten zusammen verursachen die radiare Strei- 
fung, welche von der inneren Halfte der Becherwand in den Praparaten mit 
Neurofibrillenimpragnierung gezeigt wird. Die feinsten Verzweigungen der 
Dendriten sind sehr gleichmassig mit ganz kurzen Fortsatzen, welche wohl 
den Processus moniliformes der Vertebraten entsprechen, versehen; der- 
gleichen wurde auch bei der Honigbiene gefunden. 

Es ist aus praktischen Grtinden unmoglich, alle Verzweigungen eines 
Dendriten in einer Zeichnung wiederzugeben. Die grossten und dichtesten 
Dendritenverzweigungen finden sich vor im unteren Teil der Wand, gleich- 
sam im Ubergang von der Seitenwand in den Boden (Fig. 5). Man soll sich 
bei der Betrachtung der Figuren vergegenwartigen, dass meistens mehrere 
benachbarte Dendriten gleichzeitig impragniert worden sind, so dass man 


1 
} 


sich leicht eine tbertriebene Vorstellung von der Verzweigung eines ein- 
zelnen Dendriten bilden wurde. Wenn nur eine Faser impragniert wurde, 
sieht das ganze viel durftiger aus (Fig. 4). 

HANSTROM (1928b) gibt eine schematische Zeichnung von einer Glo- 
bulizelle von Periplaneta, welche mehrere Dendriten in das Becherwand- 
neuropil hineinschickt, und erwahnt dies auch in der Beschreibung. Bei 
Bombus aber hat jede Zelle nur einen Dendriten, genau so wie bei Apis 
mellifica. 

Wir haben gesehen, dass der Dendrit der eine der beiden Zweige ist, 
in welchen sich der Stammfortsatz spaltet. Der andere Zweig, der Neurit, 

nah an der Becherwand verlaufend, und dieser parallel, dem Stiele 
nd tritt in denselben ein. 


HANsTROM nennt auch denjenigen Teil der Faser, welcher zwischen 


dem Zellkérper und der Gabelung liegt, Neurit. Diese Bezeichnung scheint 


nicht sehr zweckmassig, weil wir auf diese Weise zwei verschiedene 
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Sachen mit demselben Namen belegen und einen Dendriten aus einem 
Neuriten hervorgehen lassen. Ich nenne diesen Teil also Stammfortsatz; er 


gehort auch wohl wesentlich zum Zellkorper. 


Stamm. 


-* 


| 


Fig. 5. Bombus agrorum F. %. Kenyon-Golgi. Vergr. 333 X. Transversalschnitt. Um- 


riss des Bechers gestrichelt. Abktirzungen wie Fig. 4, 4ronb. Axonbundel. 


Die alteren Autoren, so z. B. VIALLANES (1887), hatten schon gefunden, 
dass es Fasern gibt, welche nicht gleichmassig verteilt uber die ganze Innen- 
oberflache des Bechers, sondern zu Biindeln zusammengeftigt sind. KENYON 
hat in diesen Fasern zuerst die Neuriten der Globulizellen erkannt. Auch bet 
Bombus und Psithyrus sind offenbar alle diese Neuriten in Bundeln angeordnet. 
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Diese Bindel verursachen ein sowohl fir Impragnations- als auch fur 
Hamatoxylinpraparate sehr charakteristisches Bild, d. h. es zeigt sich, be- 
sonders in Frontalschnitten, an der Grenze zwischen der Zellmasse und dem 
Neuropilem eine Reihe runder oder ovaler Korperchen. Verfolgt man die- 


selben die ganze Serie hindurch, so bemerkt man, dass sie um so langer 


werden, je naher man an die Bechermitte gelangt. Schliesslich, wenn man 


die Mitte erreicht hat, verraten sie ihre Natur: es sind Faserbindel, welche, 
vom Stiele ausgehend, radiar uber die Innenflache der Becher laufen. In 
diesen Schnitten (Fig. 1), wo man die Bundel ihrer ganzen Lange nach zu 
beobachten imstande ist, sieht es gerade aus, als liefen alle Fasern bis zum 
wulstigen Becherrand und als breiteten sie sich erst in demselben aus. Unten, 
bei der Beschreibung der ausseren Globulizellen, werden wir sehen, dass dies 
dadurch verursacht wird, dass die oberen der ausseren Zellen ihre Neuriten 
durch den Rand in das Becherlumen schicken, wo sie die eben beschrie- 
benen Bundel bilden. Genau zu ermitteln, ob die Neuriten der inneren Glo- 
bulizellen sich diesen Bundeln allmahlich anschliessen oder ob sie Separat- 
bundel bilden, war ich nicht imstande. Ich neige jedoch zu der letzteren 
Auffassung, erstens weil die Bundel tber ihre ganze Lange gleich machtig 
bleiben und zweitens weil ich meine nachweisen zu konnen, dass die Faszi- 
kularisation schon anfangt mit den Stammfortsatzen. Es will mir namlich 
scheinen, dass dies zweifellos gezeigt wird von einem meiner Golgipraparate 
(Fig. 6). Denn obwohl es immer etwas gefahrlich ist, Schltisse zu ziehen 
aus nur einem Praparat, ist es wohl nicht recht moglich, das hier erhaltene 
Bild anderweitig zu deuten, als, dass es sich um eine Bundelung der Stamm- 
fortsatze handelt. Es kommt noch hinzu, dass eine Faszikularisation der 
Stammfortsatze verstandlicher ist als eine solche erst der Neuriten. Auf 
diesen Punkt werden wir noch zurtuckkommen. 

Wahrend der Behandlung des, das Becherwandneuropil allseitig aus- 
kleidenden Gliahautchens haben wir bereits darauf hingewiesen, dass das 
selbe an der Innenseite weniger deutlich ist. Hiervon ist naturlich die An- 
wesenheit zahlreicher, in der Becherhohlung vorragender, Faserbtindel die 
Ursache. Allein, es ist nicht ohne Interesse, zu wissen an welcher Seite des 
Hautchens sich diese Biindel befinden. Mit Hilfe der Agduhr-Bielschowsky- 
praparate, in welchen sowohl die Fasern als auch die Kerne impragniert 
worden sind, meine ich feststellen zu konnen, dass sie an der Innenseite, 
d. h. der dem Neuropile zugewandten Seite, liegen. Oft wird das mikrosko- 
pische Bild aber derart, dass man die Gliakerne auf und tber den Bindeln 
liegen sieht. Tatsachlich aber umschliesst die Glia das ganze Biindel als 


ein eng anschliessendes Hautchen. 


Es ist immer wieder erwahnt worden, dass bereits KENYON bei der 


Honigbiene den Verlauf der verschiedenen Fasern der Globulizellen er- 
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forscht und beschrieben hat, auch, dass er bereits gefunden hatte, dass es 
wenigstens keinen prinzipiellen Unterschied zwischen dem Verlaufe der Neu 
riten der grossen peripheren und der kleinen zentralen Zellen gibt. Mit dieser 
Kenntnis war ich also ausgerustet, als ich meine eigene Untersuchung anfing. 

Nun waren meine ersten Praparate gefarbt nach BiELScHowskys Me- 
thode oder AcGpunHRs Modifikation derselben, worin natiirlich einzelne 


Fig. 6. Bombus agrorum F. %. Kenyon-Golgi. Vergr. 500 X. Transversalschnitt. Umriss 
\ 


des Neuropilems gestrichelt bkurzungen wie Fig. 4. 


Fasern nicht zu verfolgen waren, sich die Richtung und der Verlauf ganzer 
Faserbundel jedoch sehr klar zeigte. Allein, Kenyon hatte diese Methode 
nicht angewandt, weshalb ich zur Orientierung und Interpretation meiner 
Schnitte namentlich die Beschreibungen und Zeichnungen JONESCUs (1909) 
zu Rate zog. 

Ein Punkt, der schon frith mein Interesse erregte, war der Zusammen- 
hang zwischen der inneren Zellmasse und dem Stiele. Die Angaben JoNEscUs 
und auch THompsons (1913) veranlassten mich, nach einer Faserstromung 
zu suchen, welche in der Mitte des Stieles geradewegs zu den wher demselben 
gelegenen Zellen hinliefe.t Ich dachte, dass sich eine solche Stromung wenig- 

' Die Angabe BERLESEs (1909): ,,Le cellule inviano i loro prolungamenti a questa 


parete; il fusto trae le fibre che lo compongono non direttamente dalle cellule ma 
dalla parete del calice“ hatte ick damals noch nicht gefunden. 
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stens in denjenigen Schnitten, welche die Mitte, den Kern des Stieles, ent- 
hielten, wohl zu sehen sein wurde. Aber wie ich mich auch bemihte, und 
wieviele Praparate ich auch durchgemustert habe, immer wieder zeigte sich 
an der in Rede stehenden Stelle dasselbe Bild: es spaltet sich das in der 
Mitte des Stieles liegende Faserbiindel nah an der Zellmasse in zwei Teile 
auf. Ein Teil richtet sich nach links, der zweite nach rechts, und von irgend- 
welcher Beziehung zu den Zellen ist nichts zu spiiren. Es ist dies besonders 
klar, wenn die Zellmasse, infolge einiger Schrumpfung, von dem Stiele ab- 
gezogen ist. In diesem Falle sieht man oben, zwischen den peripheren 
Zellen und der Becher- 
Stamm. 

wand, mehrere schmale 
Bindel den leeren Raum 
durchqueren, unten 
dagegen, zwischen den 
zentralen Zellen und dem 
Stiele, gibt es gar keine 
Fasern, also nur einen 

leeren Raum. 

In diesen Schnitten 
bilden somit die mitt- 
leren Stielfasern immer 
eine sehr charakteristi- 
sche Figur (Fig. 1). Es 
handelt sich hier selbst- 
verstandlich nur um eine 
anscheinende Zwei- 


lei. Vergr, teilung: tatsachlich brei- 


) 


echers ge- ten sich die Fasern in 


I 
4 


allen Richtungen aus. 
Verfugung stehende Raum um so grosser wird, je 
Mitte entfernen, keilen die beiden ,,Halfiten®’ an- 
‘ine Spitze aus. Diese ,,Spitzen’’ werden gekreuzt von 
in welchen wir, wenn wir sie bis oben verfolgen, bald die 
hriebenen radiaren Bundel erkennen. 

meisten Bielschowskypraparate zeigten aber an dieser Stelle noch 
weitere Komplikationen. Denn es sah aus, als drangen an der Kreuzungs- 
stelle Fasern in die Zellmasse ein und als vereinigte sich ein Teil der Stiel- 
fasern mit den radiaren Bindeln, wahrend ein anderer Teil nach unten und 
auswarts gerichtet war. Mit Hilfe eines solchen Praparates liess sich schon 

ein vorlaufiges Schema ftir die Faserverteilung anfertigen. 
Was nun aber alles dies zu bedeuten hat, wollte mir gar nicht recht 


einleuchten und ist mir aus diesen Praparaten auch nie recht klar geworden. 
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Erst nach einem Jahre brachte eine gelungene Impragnation nach der Golgi- 
methode den Aufschluss. Eins war mir aber schon lange vorher klar: das 
Schema, das von JONEscu in seinen Figuren 35 und 36 gegeben wurde, war, 
soweit es Bombus und Psithyrus anbelangt, nicht richtig und, wie wir bald 
sehen werden, wohl tberhaupt fur alle akuleaten Hymenopteren nicht. Frei 
lich gibt auch THompson (1913) eine ausfuhrliche Beschreibung und 
mehrere schematisierte (?) Abbil- 
dungen von dem Verlaufe der 
Globulizellfasern, aus welchen sich 
zeigen soll, dass die zentrale (,,me 
dian“) Gruppe ihre Axonen ge- 
rade nach unten in den Stiel hin 
einschickt. Nun bilden jedoch, wie 
auch von  erwahnt 
wird, die Neuriten der Globult 
zellen ein Neuropilem von ausser 
ordentlich feiner Struktur. In 
Silberpraparaten kann man_ nur 
eine sehr dtinne Streifung, aus Dendr2 
welcher die Richtung des Faser- 
verlaufs hervorgeht, beobachten. 
Allein, THompson hat nur Ham 
atoxylinfarbungen benutzt, welche 
in dieser Hinsicht noch bedeutend 
weniger leisten. Ich neige also zu 
der Annahme, dass sie ihre Be 
obachtungen zu viel von den 
Zeichnungen und Beschreibungen 


JONESCUs und von dem, was sie 
ig. 8. Bombus agrorum F. %. Keny 


| 

schon von vornherein als wahr 
Vergr. 500 X. Transversalschnitt. 


scheinlich angenommen hatte, hat }echerwandneuropilems gestrichelt. 


beeinflussen lassen. zungen wie Fig. 4. 

Wie bereits erwahnt wurde, brachte zuletzt ein sehr schon gelungenes 
Golgipraparat Aufschluss. 

Ich habe, weil sowohl meine in dieser Hinsicht gelungenen Praparate 
als auch in der Literatur die exakten Abbildungen von Globulizellen so selten 


sind, fast samtliche in diesem Praparate impragnierten Zellen und Fasern mit 


Hilfe von Epincers Zeichenapparat genau abgebildet, nur die Dendriten- 
1 
I 


verzweigungen und die ganz kompakten Biindel sind etwas schematisiert 
worden. Diese Zeichnungen sind in den Figuren 4—10 reproduziert. 


Anfangs, bei der Beobachtung von Schnitten wie den in Fig. 4 abgebil- 
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G. BARENDRECHT 
deten Schnitt 16 sah es noch ziemlich dunkel aus, besonders weil eine eigen- 
tumliche Bildung am Boden des Bechers, auf die wir spater noch zuruck- 
kommen werden, das Ganze noch untibersehbarer machte. Es zeigte sich hier 
ein merkwurdiger Kreislauf von Fasern, und jede Faser zeigte anscheinend 
mehrere Verzweigungen. Diese Verzweigungen durfen wir jedoch nicht immer 


Dendr 


agrorum F. %. Kenyon-Golgi. Vergr. 333 X. Transversalschnitt. Umriss 
des Neuropilems gestrichelt. Abkurzungen wie Fig. 4 


1ehmen, weil in diesen Praparaten eine Kreuzung von Fasern 


» 


secher der anderen Seite von Schnitt 16 


erzweigung vortauschen kann. 


3, 14 und der 

zeigen aber eine ganze Menge von Fasern, Faserbtindeln und 

Fasern in Zusammenhang mit Zellen, welche das Bild der 
Bielschowskypraparate ganz klar zu machen und das Ratsel: wohin die 
kleinen zentralen Zellen ihre Fasern schicken, zu losen imstande sind. Es 
sei hier bemerkt, dass dieselben Tatsachen, welche zu beschreiben ich jetzt 


anfange, auch von der Figur 18 Kenyons (1896), sei es auch weit weniger 
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ausgepragt, gezeigt werden. Seine Aufmerksamkeit auf sich zu ziehen, sind 
sie aber nicht imstande gewesen! 

Das erste, was von allen diesen Figuren durchaus klar gezeigt wird, ist, 
dass die zentralen Zellen ihre Stammfortsatze nicht nach unten, nach dem 
Stiele zu, senden, aber in einer ganz anderen Richtung, welche mit der erst- 
genannten einen Winkel von etwa 90° bildet; sie gehen somit zu dem Becher- 
wandneuropil (Fig. 4, 5 u. 10). Dort geben sie ihren Dendriten ab, der sich 


I 


ausserordentlich stark aufspaltet und verzweigt (Fig. 5). 


10. Bombus agrorum F. %. Kenyon-Golgi. Vergr. 500 X. Transversalschnitt. Um 
riss des Bechers und Stieles gestrichelt. Abktirzungen wie Fig. 4 

Die nunmehr wtbrig gebliebenen Neuriten gehen sodann zurtick zu 
dem Stiele. Wahrenddessen vermischen sie sich zum Teil mit den Neuriten- 
biundeln der peripheren Zellen, zum anderen Teil aber iiberqueren sie diese 
und dringen mehr zentral in den Stiel ein. 

Diese ganze Konfiguration drangt den Gedanken auf, dass wir es hier 
mit einer spezifischen Dendritenverkiirzung, wie wir sie auch bei Wirbel- 
tieren kennen, zu tun haben. 

Und mit diesem Gedanken ist auch die Ursache dieser eigentiimlichen 
Verhaltnisse gefunden. Denn nun konnen wir sie der grossen Menge von 


Bildungen einverleiben, welche ihren Ursprung der Neurobiotaxis verdanken. 
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Lehrt doch die Theorie der Neurobiotaxis, dass eine Nervenzelle immer eine 
Neigung hat, der Richtung, von der der grosste Reiz herkommt, zuzustreben. 
lings handelt es sich 6fters nur um eine relative Verlagerung der Zell- 

aus welcher jedoch eine absolute resultieren mag. Es liegt somit eine 
tirzung der Dendriten und zugleich eine Verlangerung der Neuriten 
liese Verkiirzung der Dendriten soll den eigentlichen ,,Zweck* 


‘ung der Zellkorper darstellen. Hierauf werden wir noch zuruck- 


unserem Falle sind nur die Verlangerung der Neuriten 
det Dendriten veblieben, wahrend der Zellkorper unter dem Ein- 
anderen Kraft in eine ganz andere Richtung als die des Reizes 


t. Mit welcher Kraft wir es hier zu tun haben, lehrt uns 


rkOM (1928a) in seiner Theorie tiber den Ursprung der unipolaren 


‘opodenneuronen. 
ganz klar dargelegt, dass die unipolare Form, die fur 
rthropoden charakteristisch ist, keineswegs als pr imitiv ge- 


muss, sondern eine notwendige Folge der peripheren Lage des 


im Ganglion darstellt. Und diese Lage wird von einer Chemo- 
Trophotaxis ist, verursacht. Denn es ist der 
trophischen Funktionen im Neuron zuteil geworden 

nahrstoffhaltigen Korperflussigkeit, und zwar vor 
zustreben soll. 
das Neuron von der Neurobiotaxis beeinflusst, 


Dendriten Neuriten herbeiftithrt und 


‘itige Einwirkung von Trophotaxis und Neuro- 
als Ursache fiir das Entstehen der unipolaren Zellform 
kurz die Theorie HANSTROMS, welcher sich auch KAPPERS 

vefundene Verlauf der Fasern der zentralen Zellen 


tatigen, besonders was die Einwir 


fluss, welchen diese auf die Entwicklung der inneren 

amit auf die Form der Globuli der Apiden ausgeubt hat, 

darzulegen, wenn wir einmal den mutmasslichen Verlauf 

pilzhutformigen Korper bei den Hymenopteren verfolgen. 

von einem knopfformigen Globulitypus ausgehen, 

bei den niederen Insekten der vorherrschende ist (Fig. 11). Es sind 

reits die Zellen als unipolare Ganglienzellen ausgebildet: die Tropho- 
Zellkorper hat ihre Schuldigkeit getan. Eine scharfe Differen- 

Fasern in Neuriten und Dendriten ist jedoch noch nicht vor- 

handen, denn jeder Stammfortsatz gibt allmahlich mehrere ,,Dendriten“ ab. 
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Leider liegen keine Golgiuntersuchungen tiber diese Insekten vor, aber wir 
durfen auf einen solchen Neurontypus wohl schliessen durch Vergleichung der 
Daten betreffs Limulus, Myriopoden und auch Periplaneta. Denn bei den 
erstgenannten Formen werden die Globuli wesentlich von einer peripheren 
Zellmasse und einer zentralen Fasermasse gebildet, wie es auch die niederen 
Insekten (HOLMGREN, 1916; BOTTGER, I910) zeigen. 

Es ist, und das ist wesentlich, in diesem Stadium von einem becher 


formigen Neuropil noch nicht die Rede. 


Mit der weiteren Ausbildung der Sinneszentren und demzufolge auch 
i 


der afferenten Bahnen der Globuli bei den héheren Insekten, werden den 
Globuli immer starkere Reise zugeftthrt werden. 
Dies verursacht wiederum ein Auswachsen in die 
Richtung des Reizes, d. h. nach der Peripherie des 
Globulineuropiles, der Dendriten, wahrend, nach f 
der Theorie der Neurobiotaxis, die Axone in der $ 
entgegengesetzten RKichtung, d. h. nach dem Zen- } 
trum des Neuropiles, wachsen. In dieser Weise 
entstehen aus dem urspriinglichen ,,Misch- 
neuropile”“ ein. peripheres ,Dendriten 
neuropil‘: die Becherwand, und ein 
zentrales ,Neuritenneuropil: der Stiel. 
Wahrend dieser Entwicklung werden, wegen der 
fortschreitenden Adaptation an speziellen afferen- 
ten Faserzugen und hiermit zusammengehender __ 
Spezialisierung der einzelnen Zellen, immer mehr 

5 ’ tiven Globulus mit 
Dendriten einer Zelle miteinander verschmelzen, neuropilem™. Umriss der < 
bis schliesslich die einzelnen Riesendendriten der 
Apiden entstehen. Es ist klar, dass, je mehr sich die Dendriten at 
und vergrossern, desto mehr sich auch die Becherwande ausdehnen. Dass 
dies namentlich in die Hohe stattfindet, ist wohl den Raumverhaltnissen im 
Gehirn zu verdanken. 

Wie bereits erwahnt, pflegen nicht nur die Dendriten, sondern auch der 
Zellkorper dem Reize zuzustreben. Wie aus meinen Zeichnungen und meiner 
Beschreibung hervorgeht, hat denn auch die Bildung der Becher nicht in der 
in Fig. 12 abgebildeten Weise stattgefunden, sondern so, wie es Fig. 13 
zeigt. Wir sehen hier, wie der Zellkérper, und zwar namentlich der Stamm- 
fortsatz, der doch nur als ein Teil des Zellkorpers aufgefasst werden soll, 
dem Dendriten gleich nachgertickt ist. Der Kern selber ist, wohl wegen der 
Raum- und trophischen Verhaltnisse, an seiner alten Stelle geblieben. 

Weil hier so ausgepragt dieselbe Wirkung der Neurobiotaxis vorliegt 


wie bei den Wirbeltieren, wo die Verktirzung der Dendriten ofters mit dem 
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\pide mit Verlangerung 
nicht stattgefunden hat. 


Fig. 13. Schema eines Bechers einer Apide, das den gefundenen Verhaltnissen entspricht. 
Die Zelle, und zwar vor allem der Stammfortsatz, ist dem Dendriten gleich nachgeriickt. 
a. kleine innere Zellen, b. grosse innere Zellen, c. (kleine) aussere Zellen. 


geringeren Leitungsvermogen derselben in Zusammenhang gebracht wird, 
scheint es mir durchaus nicht unwahrscheinlich, dass wir hierin eine An- 
deutung eines Unterschiedes in dieser Hinsicht zwischen Dendriten und 
Axonen auch bei den Insekten zu sehen haben. 

Dies ware alsdann bereits der zweite Unterschied zwischen diesen beiden 
Faserarten, den die Wirbeltiere und die Insekten gemein hatten und fur 
den bei den letzteren diejenige Ursache, welche bei den ersteren die bezug- 
liche Differenz hervorgerufen haben soll, bis jetzt noch nicht aufgefunden 
wurde. Denn als ersten Unterschied haben wir die verschiedene Wachstums- 
richtung gefunden, welche Axonen und Dendriten unter dem Einfluss des- 
selben Reizes einschlagen, d. h. die Polarisierung des Neurons. Bei den 
Wirbeltieren hat man im Vorhandensein bzw. Nichtvorhandensein der Nissl- 
substanz die Ursache dieses Unterschiedes sehen wollen; bei den Insekten 
ist jedoch in den Dendriten die Nisslsubstanz bisher noch nicht nachgewiesen 
worden; dies ist jedoch vielleicht namentlich ihrer ausserordentlichen Dunn- 
heit zu verdanken. 

Zweitens pflegt man bei den Vertebraten ein hoheres Leitungsvermogen 


der Axonen mit der Anwesenheit einer dickeren Markscheide zu verbinden, 


bei den Axonen der Globulizellen wurde aber nie auch nur eine Spur einer 


Markscheide gefunden. So versagt die Weigert-Pallfarbung denn auch vollig. 
Dennoch ist es mir nicht moglich, fiir den eigentumlichen Verlauf der 


Fasern der kleinen zentralen Zellen, und der inneren Zellen uberhaupt und 
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damit auch fiir das Entstehen der Becherform, eine andere Erklarung zu 
finden als diese, dass derselbe unter dem gemeinschaftlichen Einfluss von 
Neurobiotaxis und Tropho-(Chemo-)taxis zustande gekommen ist. 

HANstROM hat auch darauf hingewiesen, dass die Trophotaxis der Zell- 
korper vor allem eine Bewegung in Richtung der hochsten Sauerstoff- 
konzentration darstellt. Es wiirde sich in unserem Falle also um ein Auf 
suchen der Tracheen handeln konnen. Ich war jedoch, wie bereits erwahnt, 
nicht imstande dies nachzuweisen, weil in meinen Praparaten fast keine 
Tracheen impragniert worden sind. Eine Andeutung haben wir jedoch, denn 
es lasst sich die Faszikularisation der Stammfortsatze, wie sie z. B. Fig. 6 
zeigt, sehr gut als eine Bewegung mehrerer ZellkOrper nach einem Punkte 
deuten. 

Schliesslich wiirde man sich fragen konnen, ob nicht ein durch Ver 
kurzung der Dendriten erworbenes hoheres Leitungsvermogen durch die Ver 
langerung der Stammfortsatze wieder herabgesetzt wurde. Es ist dies jedoch 
sehr wahrscheinlich nicht der Fall, weil die Versuche BetHuEs (1895—’98) 
mit ziemlich grosser Bestimmtheit gezeigt haben, dass sowohl der Zellkorper 
als auch der Stammfortsatz an der Reizleitung nicht notwendigerweise Teil 
haben. Diese Tatsache bietet vielleicht auch eine Eerklarung fur die ausser- 


ordentlich starke Reduktion des Zytoplasmas der Globulizellen. 


Die ausseren Globulizellen. 


Es ist bereits erwahnt worden, dass die Zellkorper der ausseren Zellen 
denen der inneren Zellen durchaus ahnlich sind, was auch die Veranlassung 
war, sie in eine Gattung ,,Globulizellen’’ zusammenzufassen. 

Sie bedecken ungefahr die ganze Aussenseite der Becherwande; die 
machtigste Schicht findet sich am Boden; medial und lateral neben den 
Bechern ist sie schon weniger dick und an der Vorder- und Hinterseite ganz 
unscheinbar. Am Rande gibt es wiederum sehr viele und grosse Zellen, 
welche den grossen peripheren inneren Zellen ganz ahnlich sehen und mit 
diesen tatsachlich auch eine Gruppe bilden. Die anderen ausseren Zellen 
hingegen sind den kleineren zentralen inneren Zellen ahnlich (Fig. I u. 3). 

Es gibt somit bei den dusseren Zellen genau dieselbe Einteilung in kleine 
und grosse Zellen. Und auch hier sind es die grossen, welche sich der Peri- 
pherie des Gehirns am meisten genahert haben, wahrend die kleinen mehr 
zentral liegen. Letztere sind hier um vieles zahlreicher als erstere. 

Merkwiirdigerweise werden samtliche ausseren Zellen von KENYON 
(1896) mit keinem Worte erwahnt. 

Jonescu (1909) hingegen unterscheidet scharf zwischen inneren und 
ausseren Zellen, sowohl in seiner Beschreibung als auch in seinen Abbil- 


dungen. Auf seine Angaben mtssen wir nachher noch zurickgreifen; be- 
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ins vorlaufig aber damit, festzustellen, dass die A4usseren Globuli- 
Honigbiene in grosser Zahl vorhanden sind. 

Problem, welches uns diese Zellen bieten, ist die Ermittlung 
hrer Fasern. Wir haben gesehen, wie die inneren Zellen immer 
Becherwand und ihre Axonen in den Stiel schicken. 

Globuli wird ja von diesem Verlaufe bedingt. 
diesem Systeme ftir Zellen ausserhalb des 


Bechers anscheinend 
Raum, weil der Verlauf ihrer Fasern 


ganz andersartig sein muss 
nige der Fasern der inneren Zellen. Nur betreffs der grossen Zellen 
1 Becherrand ganz nahe liegen, liesse sich vermuten, dass sie ihre 

a ‘inem Bogen in das Lumen schicken. Dies ist, Wie WIT 
auch tatsachlich der Fall. Die Hauptfrage: wie es mit 
Zellen, besonders unten am nore bestellt ist, 


ir zuerst, in welcher Weise JoNEscu diese Frage zu 


schon wiederholt angefthrten Abbildungen 


Fasern nur in die Becherwand senden. Er 

Wand“, weil nach seiner Meinung das Becher- 

wesentlich nur von diesen Zellen oebildet wird. Es sei hier 
dass dies tatsachlich nicht der Fall ist; haben wir doch 

ie exzessive Ausbildung der Dendriten der inneren 

fiir das Entstehen der Becherwande betrachtet 


te mich daher nicht ganz, besonders 


werden 
JONESCUS befriedig 


Bielschowskypra iparate benutzt hat. 


also, well 
sehr gespannt darauf, ob meine 

ifklarung bringen wurden 
seh Zellen, inklusive ihrer 
. Zell.). Die kleine Zelle zeigt 
ie aussendet, macht einen 
sodann in einem dichten Dendritenknauel 
ir el rruppe von Zellen 
Fasern ausgehen. Diese Zellen schicken 
jedoch nicht moglich, bestimmt auszusagen, 
iten und Axonen, oder gar um beide handelt. Im 
anz gut moglich, der beiden in anderer 
Diese Moglicl hkeit zeigt z.. 


wo eine Zelle anscheinend 


ein folgender Schnitt des- 
derselben Gruppe impragni 
‘rade entgegengesetzter Richtung sendet. 
- ausseren Zellen u. a. auch 
ie auch mit anderen Teilen des Gehirns 
denn auch grossere Annehmlichkeit. 


und zwar auch aus spater zu erorternden 


ver- 


phylogene- 
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tischen Griinden, zu der Auffassung, dass die grossere Anzahl der ausseren 
Globulizellen ihre samtlichen Fasern in und die Neuriten auch teilweise 


durch die Becherwand und in den Stiel sendet. 


Dies betrifft alles nur die kleinen zentralen Zellen. Bei den grossen peri 
pheren Zellen liegen ganz andere Verhaltnisse vor, und hier verursacht der 
Verlauf der Fasern ein charakteristisches Bild, das ich hier beschreiben will 


Lil. 


\ 


Fig. 14. Bombus agrorum F. %. Kenyon-Golgi. Vergr. 333 X. Transversalschnitt. Um 
riss des Neuropilems gestrichelt. Von den ausseren Zellen (dauss. Zell.) ist oben ein 
Einzelzelle, mehr nach unten hingegen eine Gruppe impragniert worden. Abkurzungen 

wie Fig } 


Ks wurde bereits erwahnt, dass in Fibrillenimpragnationspraparaten 


radiare, vom Stiele zum Rande der Wand parallel verlaufende Neuriten 
biindel sichtbar sind. Diese Bindel scheinen sich in dem teilweise abge 
schnurten Rande auszubreiten (Fig. 1). Der Rand ist somit die einzige 
Stelle, wo Neuriten das Neuropil ganz durchqueren; eine Tatsache, welche 
ihn also von dem ubrigen Teil der Wand unterscheidet. So lange sich mein 
Interesse nur auf die inneren Zellen richtete, war die Bedeutung hiervon 
mir nicht recht klar; als ich mich jedoch den peripheren ausseren Zellen 
zuwandte, kam mir der Gedanke, ob es sich hier nicht um die Neuriten 
dieser Zellen handle. 
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Die Golgipraparate zeigten an dieser Stelle keine Fasern; in mehreren 
Bielschowskypraparaten waren jedoch leicht impragnierte Fasern sichtbar, 
welche offenbar eine Verbindung zwischen den genannten Zellen und den 
radiaren Bundeln darstellen. Die Vermutung liegt nahe, dass sie unterwegs 
einen Dendriten abgeben, aber dies war selbstverstandlich in dem dichten 
Neuropilem nicht sichtbar. 


Wie bereits erwahnt, ist dieser Randteil der einzige Teil der Wand, 


in dem derartige Fasern in grosserer Zahl vorkommen. Weiter nach unten 


habe ich sie nur ganz vereinzelt gesehen, besonders in einem Agduhrprapa- 
rate einer Bombus terrestris 2, aber ich vermute, dass es sich hier zum 
Teil auch noch um Tracheen handelte. 

Unter Berucksichtigung dieses von der tibrigen Wand verschiedenen 
Charakters kann es nicht wunder nehmen, dass der Randteil auch ausserlich 
von dem unteren Teil der Wand abgesetzt ist durch eine rund herum ver- 
laufende Einschnirung (Fig. 1 u. 3). An Stellen, wo sich, unter dem 
schrumpfenden Einfluss des Silbernitrats, die Zellen vom Neuropil ent- 
fernt haben, kann man meistens einen kleinen Strang beobachten, der von 
der Zellmasse zu dieser Einschntirung zieht. Es ware zwar nicht unmdglich, 
dass es sich nur um ein Nervenfaserbiindelchen handelt ; wahrscheinlicher 
ist es jedoch, dass wir es hier mit einem nicht nervosen Gewebe zu tun 
haben; denn es wird in mehreren Praparaten von Gliakernen begleitet und 
ist verbunden mit dem Gewebe, das die Oberflache des Gehirns bekleidet. 

die Verteilung der Neuriten im Rande keine Veranlassung zu 

der Annahme, dass noch etwa ein solches Biindelchen zu der Einschnurung 

ziehe. Es war mir leider nicht méglich zu entscheiden, ob es sich hier um 

einen ganzen geschlossenen Ring aus Gliagewebe handelt, welcher alsdann die 

in Rede stehende Einschniirung bewirken und die kleinen ausseren Zellen 
den grossen trennen konnte. 

Der eben beschriebene Verlauf der Axonen der grossen peripheren 

‘en“‘ Zellen veranlasst mich, alle diese Zellen zu den inneren 

‘n zu rechnen. Denn es handelt sich hier wohl um Zellen, welche durch 
einen spateren Zuwachs aus der Becherhohlung gedrangt worden sind. In 
dieser Weise wird die Verteilung in innere und aussere Globulizellen um 
so bedeutungsvoller, da nunmehr die restierenden ausseren als primi- 

ive, wahrscheinlich nicht mit nur einem scharf differenzier- 
ten Dendriten versehene und peripher des Neuropiles gelegene Zellen 
den inneren weiter differenzierten und vom Dendritenneuropile umschlosse- 


nen Zellen gegenuber stehen. 


E's bleibt nun noch die Frage, welche Bedeutung der Existenz zweier ver- 
schiedener Globulizellarten, namlich grosser und kleiner Zellen, beizu- 


messen ist. 
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Als es mir klar geworden war, dass, wenigstens soweit es die inneren 
Zellen betrifft, von einem prinzipiellen Unterschied im Faserverlauf nicht die 
Rede war, habe ich mir einmal tiberlegt, ob nicht etwa ein Unterschied in 
den trophischen Verhaltnissen als Ursache fiir den Groéssenunterschied an- 
zusehen ware. Es wiirde sich ja um eine verschiedene Anordnung der Tra- 
cheen in den verschiedenen Zellgruppen handeln kénnen. In diesem Falle 
ware es nicht unwahrscheinlich, dass durch eine reichere Versorgung mit 


Sauerstoff ein intensiveres Wachstum herbeigefithrt wiirde. Diese Hypo- 


these habe ich jedoch bald aufgegeben, denn nicht nur zeigte sich nichts 


von einem Unterschied des Tracheenverlaufs, was wohl der schon erwahnten 
geringen Impragnierung der Tracheen zu verdanken ist, sondern bei Ver- 
gleichung mit den diesbeztiglichen Befunden bei anderen Akuleaten zeigte es 
sich, dass in diesem Falle dieselbe Ursache bei verschiedenen Familien 
einen entgegengesetzten Effekt herbeigefiihrt haben wiirde. 

Denn PIETSCHKER (1911) erwahnt, dass bei den geschlechtlichen For- 
men der Ameisen die Hohlung der Becher von einer Masse auffallend 
grosser Zellen angefullt ist, welche den anderen Formen fehlen. Weil seine 
Befunde in so offenbarem Widerspruch zu dem stehen, was von KENYON 
bei Apis und von mir fir Bombus und Psithyrus gefunden worden war, 
und doch zwischen so verhaltnismassig eng verwandten Familien eine 
grossere Ubereinstimmung zu erwarten ware, war ich anfangs der Ansicht, 
dass PiETsCHKER wohl vielleicht aus der dunkleren Farbe der Gruppe 
irrtimlicherweise auf die Anwesenheit groésserer Zellen geschlossen haben 
durfte. 

Da bekam ich jedoch abermals die Arbeit THoMpsoNs (1913) in die 
Hand, in der sie sich eben mit dieser Frage dermassen eingehend befasst 
und ihr so detaillierte Zeichnungen widmet, dass man wohl zu der Uber- 
zeugung gelangt, dass ihre Angaben in diesem Punkte ganz zuverlassig sind. 
Sie bestatigt die Angaben PietscHkeErs vollig und erwahnt fiir Camponotus 
spec., Formica spec. und Lasius spec. die Existenz einer zentralen Gruppe 
erosserer Zellen in den folgenden Worten: 

,Group I forms a prominent oval mass of large cells, which are much larger 
than those of any other group. Both cellbody and nucleus are large, the nucleus is 


oval, with a large nucleolus.“ 


Aus ihrer Abbildung ersieht man, dass diese grossen Zellen die ganze 
Hohlung des sehr seichten Bechers einnehmen und dass es in ihnen 
Teilungsfiguren gibt. Momentan gentgt uns dies, spater werden 
wir noch auf ihre Arbeit zuruckkommen. 

BRUN (1923) hat bei Ameisen ebenfalls eine zentrale Gruppe grosser 
Zellen gefunden, welche jedoch weniger (?) tingierbar waren als die kleinen 


peripheren. 
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Schliesslich habe ich selbst vor einigen Jahren zu einem anderen 
Zweck einige Schnittserien von Formica rufa angefertigt, gefarbt mit 
Hamatoxylin-Eosin. Als ich diese neuerdings einmal durchmusterte, fand ich 
in der Becherhohlung nur eine Zellart, welche uberdies von den ausseren 
Zellen nicht verschieden war. Es mag sein, dass dies aus dem Umstand zu 
ist, dass die Autoren immer mit Puppen gearbeitet haben, wah- 
ich vollstandige Imagines geschnitten habe. 

, ALTEN (1910) bemerkt bei der allgemeinen Besprechung des Fosso- 
ind Apidengehirns: 


lienzellen eines jeden Globulus haben eine weitere Differenzierung er- 
an Frontalschnitten zwei laterale Gruppen erkennen, die sich von 


schwachere Farbbarkeit unterscheiden, in Wirklichkeit aber nur 
ringformig umschliessend¢ larstellen. Die mittleren 
identisch mit den von inneren Metamorphost 
der Insekten beschric igsherden‘ der Ganglien- 
Korper, von denen aus in der postembryonalen Entwick 


der Globuli thren U ing nehmen.“ 


also zum ersten Male einen Versuch, zu einer Er- 


al 


klarung des Unterschiedes zu gelangen; und zwar schliesst sich v. ALTEN 


der Auffassung BAUERs (1904) an. 


ibt eine Abbildung des Gehirns einer ,,Pronymphe“ von Formica 
in der die pilzhutformigen Korper denen, welche in der schon 
Zeichnung PIETSCHKERS abgebildet sind, 


erstaunlich ahnlich 
‘nn in beiden Abbildungen gibt es genau dieselbe dunkle Zell 
Hohlung des Bechers fast ganz ausfillt. Er deutet dies 

und meint, dass die kleineren umringen 

nach seiner Meinung die eigentlichen Ganglienzellen dar 

ren entstanden sind. Nach dieser Auffassung haben 

venigstens in diesem Stadium, noch keine 


ine bemerKkun?g: 


Faserzuge der gestielten 
durch Umknickung det 


Textfig. E nach Kenyon.“ 


haben wir gerade dieser Umknickung der Neuriten eine ausfthr- 
und es ist klar, dass diese Tatsache nicht 
fiir das ‘r Fasern der zentralen Zellen gelten darf. Und 
folglich durfen wir hieraus auch nicht schliessen, 
Zellen zu tun haben, die embryonale Eigenschaften aufweisen und somit 
einen Bildungsherd bilden mochten. 


dass wir es hier mit 


Wenn nun auch dieser von BAUER selbst angefuhrte Grund nicht halt- 
bar ist, so wird doch seine Theorie entschieden gestitzt durch die Befunde 


ler medialen durcl 
Gruppen halte ich ft 
les Zentralnervensyst 
lle1 1 pilzl utfort 
lung also die ubrigen Zellen 
Wir find 
Vir finden her i 
JOA 
fagates 
erwahnten 
sehen De 
eruppe, wt 
lal 
ri Uppy al 
1 
len Zellen 
stellen, au 
naturlich 
Fasern ausgebildet; daher 
f + ] ] ] 
Auf der Figur hat es den Anschein, als gingen di 
Korper von den Bildungszellen aus, eine Erscheinung, welche 
Neuriten bedingt wird. Den Verlauf dieser Neuriten zeigt dic = 
28 


ISI 


Dik CORPORA PEDUNCULATA BEI BOMBUS UND PSITHYRUS 


PIETSCHKERS und besonders durch diejenigen THompsons, welche wir nun 


mehr eingehend betrachten wollen. Erinnern wir uns vorher noch einmal 
der Tatsache, dass beide mit Puppen statt mit Imagines gearbeitet haben. 

Beide fanden sie an derselben Stelle wie BAUER eine Gruppe aufiallend 
grosser Zellen, welche, wenigstens nach den Abbildungen PIETSCHKERs, 
dunkler als die ubrigen sind. Ausserdem sind in einer der Figuren THOompP- 
sons sehr deutlich Kernteilungen abgebildet.Letzteres ist eine ausserordent- 
lich wichtige Tatsache und, falls richtig, eine kraftige Stttze fur die 
BaueRsche Theorie. Weil hier keine hinreichenden Griinde vorliegen, die 
Richtigkeit zu bezweifeln, neige ich denn auch dazu, mich BAvers Theorie 
anzuschliessen, und zwar nicht nur dieses ontogenetischen Grundes wegen, 
sondern auch aus Grtinden, die wir der Phylogenie entlehnen konnen. 

Der Identifikation dieser Bildungszellen der Formiciden mit den kleinen 
zentralen Zellen der Apiden, wie sie bereits von v. ALTEN ausgeftthrt wurde, 
scheinen mir keine besonderen Schwierigkeiten im Wege zu stehen. Denn 
beide zeigen dieselbe enge Beziehung zu dem unteren Teile des Becherwand- 
neuropiles, was sich nach dem schon frither Mitgeteilten und Fig. 7 auch auf 


} 


die ol ill 


veren der zentralen inneren Zellen bezieht. Und es will mir scheinen, 
dass diese Beziehung nicht etwa eine Zufalligkeit darstellt, sondern 
Genese des Bechers begrundet ist. 

Da die Angaben tber die Entwicklung der pilzhutformigen Korper noch 
so uberaus sparlich sind, ist es nicht gut moglich, sich ein genaues Bild von 


der etwaigen Rolle dieser ,,Bildungszellen‘’ zu entwerfen. Das einzige an- 


scheinend Feststehende ist, dass, wahrend die peripheren Zellen ihre Fasern 
bereits ausgebildet haben, die zentralen sich immer noch teilen. Denn nur 
diese Hypothese ist imstande, die eigentimlichen Stauungserscheinungen, 


welche die inneren Zellen zeigen, zu erklaren. Diese Stauungs- oder Ver- 


pheren Zellen aus dem Becherlumen, was sogar Veranlassung gege 
dieselben zu den ausseren Zellen zu rechnen, und zweitens der eigenttimliche 
bogenfoérmige Verlauf der Stammfortsatze der oberen zentralen Zellen (Fig. 
7). Insbesondere letztere Tatsache lasst sich nur verstehen, indem man an- 
nimmt, dass die oberen der zentralen Zellen ihre Stammfortsatze bereits 
ausgebildet haben als sie noch unten im Becher lagen und nachher von den 
sich noch teilenden unteren Nachbarzellen nach oben gedrangt worden sind. 

Die eigentliche Abspaltung der peripheren Zellen von den_ ,,Bildungs- 
zellen‘’ ist somit noch nicht beobachtet worden; dass sie dennoch stattfindet, 
ist aber sehr wahrscheinlich, besonders wenn man den mutmasslichen Ver- 
lauf der Phylogenie mit in Betracht zieht. 

Aus der Arbeit v. ALTENs geht klar hervor, dass es bei den niederen 
Hymenopteren entweder nur recht seichte Becher gibt, welche diesen Namen 


kaum verdienen, oder gar knopfformige Globuli, bei denen die erwahnte 
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Ausdifferenzierung der Dendriten und Axonen wohl noch nicht stattgefun- 
den hat. Bei den Ichneumoniden haben sie sich schon vertieft, um erst bei 
den Akuleaten die bekannte Becherform zu erhalten. Und auch hier haben 
wiederum die hoheren Formen tiefere Becher als die niederen. Eine Aus- 
nahme bilden die Ameisen, die, obwohl sozial hochdifferenziert, doch ver- 
haltnismassig untiefe Becher aufweisen. 

Nun hat, wie bereits erwahnt, v. ALTEN gefunden, dass sich gerade bei 
den Fossorien und Apiden, d. h. bei denjenigen Formen, welche tiefe Becher 
aufweisen, der charakteristische Unterschied zwischen grossen peripheren 

kleinen zentralen Zellen zeigt. Wir haben gesehen, dass dies nach den 

PIETSCHKERS, THOmpsons und Bruns auch fiir die Ameisen zu- 

rifft. Nur die Vespiden bilden in dieser, wie in mehreren Hinsichten eine 
\usnahme unter den Akuleaten, denn VIALLANES (1887) und KENYON 
-ben an, nur eine Zellart gefunden zu haben. Vespa bildet jedoch eine 
ausserordentlich vorgeschrittene Stufe in der Entwicklungsleiter, bei der 
gerade die oberen der peripheren Zellen und deren Neuropil sehr stark aus- 
sind, so dass es sich hier vielleicht nur um eine Sekundarerscheinung 
Jedenfalls ist sie nicht imstande, die Tatsache zu beseitigen, dass 


erosseren Teil der Akuleaten zwei deutlich verschiedene Zellarten 


haben gesehen, dass die zentralen Zellen ihre Stammfortsatze 
in den unteren, d. h. den phylogenetisch altesten, Teil der Becher- 
id schicken. Da es nun tberdies auch recht wahrscheinlich ist, dass diese 
in der Ontogenie als Bildungszellen funktionieren, liegt die Ver- 
nahe, dass wir es hier mit den phylogenetisch altesten Globulizellen 
denen gegentiber die grossen peripheren Zellen eine Neu- 

Akuleaten darstellen. 
leinen ausseren Zellen, welche den ganzen ,,Boden‘“ des Bechers 


auskleiden, sind vermutlich von demselben Alter wie die kleinen inneren 


Zellen, sind sie doch gemeinschaftlich von den Zellen der knopfformigen 


Globuli der Urinsekten abzuleiten. Die ausseren haben ja noch ihren archa- 


ischen Faserverlauf beibehalten, wie oben erortert wurde. 


Ein solcher Verlauf der Entwicklung kommt durchaus nicht nur den 
Hymenopteren zu, was ja bereits von v. ALTEN bemerkt wurde. Denn fur 
mehrere Insektenordnungen si ir imstande, Reihen von immer tiefer 
werdenden Bechern aufzustellen. So zeigt z. B. Periplaneta recht tiefe 
Becher, und es ist wohl bemerkenuswert, dass sich hier auch wieder derselbe 
Unterschied zwischen grossen peripheren und kleinen zentralen Zellen zu 
zeigen scheint, wie aus den Angaben FLOEGELs (1878) und den Figuren 


HANSTROMS (1928b) ersichtlich ist. 


vorliegen. 
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Die Beschreibung der Becher ware nicht vollstandig, wenn nicht auch 
kurz die in denselben gefundenen nichtnervésen Elemente erwahnt wiirden. 
Dass die Tracheen in meinen Praparaten tberhaupt nur wenig oder 
nicht impragniert worden sind, wurde bereits 6fters erwahnt. Eine Abbil- 
dung, wie sie Kenyon in dieser Hinsicht fiir Apis mellifica gegeben hat, 
auch fir Bombus und Psithyrus zu geben, bin ich also nicht imstande. Ich 
habe nur beobachten konnen, wie die Tracheen von oben her in die Becher- 
hohlung eindringen und 
sich dort aufspalten. Sie 
schienen in das Neuro- 
pil fast gar nicht durch- 
zudringen, aber mit 


Rucksicht auf die An- 


gaben von Ross und 
TAssELL (1931) meine Neurilem. 


ich, dass dies wohl na- 
mentlich der mangel- = 
haften Impragnierung WS 

der Tracheen und 
Tracheolen zu verdan- 
ken ist. 

Das Gliage- 
webe, welches die 
Wande bekleidet, wur- 
de schon im Anfang 
dieses Kapitels  be- 
schrieben. 

In Cajats_ Gold- 
Sublimatpraparaten ze1- Fig. 15. Bombus terrestris L. 9. Cajal Gold-Sublimat. 
gen sich zudem auch _ Transversalschnitt, Nebst mehreren zweifellos gliosen Ele- 


menten (Glia) sind auch Stamm fortsatze (Stammf.) und 


noch Fasern, die von 
\xonen gefarbt worden. 


oben her in einem Bun- 
delchen in den Becher eintreten, wo sie mit dem Neurilemm, das die Ge- 
hirnoberflache bekleidet, in Zusammenhang stehen (Fig. 15). Weil in diesen 
Praparaten in der Becherhohlung selbst immer viele Stammfortsatze im- 
pragniert wurden, war es nicht moglich, genau zu entscheiden, ob es dort 
auch noch nichtnervose, also etwa glidse Fasern gibt. 

Schliesslich ist noch eine sonderbare Bildung zu erwahnen, welche ein 
Golgipraparat zeigte. Sie nimmt die Dicke von drei Schnitten ein und ist 
in den Fig. 4, 9 und 14 abgebildet. Die Deutung ist recht schwierig, wenn 


nicht unmoglich, namentlich weil kein anderes Praparat etwas zeigt, das ihr 


Stammf 


12 
= 
Ax. 
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irgendwie ahnlich sieht. Die einzigen Bildungen tberhaupt in einem tie- 
rischen Gewebe, welche ihr 
Zellen in den spinalen Ganglien von Orthagoriscus mola, wie sie GIUSEPPE 


tr (1908) und BurRR (1928) beschreiben und abbilden. In Fig. 4 hat es 


lings ganz den Anscheti 


einigermassen ahneln, sind die perforierten 


n, als handele es sich hier um eine solche 
Fleck in der Mitte 


erosse 
ware dann der Kern. Tatsachlich ist 
gemeine Globulizelle. Auch ist der ,Sschwanz‘‘, der in den 
nicht ein Neurit, sondern stellt ein ganzes Bundel gewohn- 
lenaxonen dar. Es ist eben an dieser Stelle besonders klar, 
stiele von den Seiten her zustreben. Ich habe denn auch die 
‘ine solche Zelle mit durchlochertem 
aufrecht erhaiten. 
besonders wenn es sich um ein Golgipraparat handelt, der 
dass wir es hier mit einem ,,Artefakt zu tun haben. Man 
‘ntstehen eines Gebildes von solcher 
hl eine eigenttimliche Struktur des Gewebes zu 
ch dazu, in diesem Gebilde eine Form 
anwesend, wtirde diese auch kaum in einer anderen 
nahe liegenden Globulizellen auftreten 


einem Praparate SCI 


10n bestimmt auf 


schliessen. Mein Zweck war nur, die 


Tatsache 


ig testzulegen; es schien m11 


BALKEN. 


aussere Form, 
leren Fortsetzungen: 


‘n Autoren, namentlich 
und JoNEscu (1909) fur die Honigbiene, bereits zu 
worden, als dass es notwendig 

1 


r ware, dies hier fur 
welche ja auch in diesem Punkte Apis recht ahnlich 


1it lie } kat Tat achen o- ame 

it die bekannten Tatsachen ganz kurz zusammen. 

Axonen eines jeden Bechers treten in einem kompakten 


itte des Becherbodens aus, welches wir Stiel nennen. Die 

sind immer, d. h. bei allen Formen von Bombus 
rus, nach der Medianebene gerichtet; fir jene der inneren Becher 
t 4 mit ihren verhaltnismassig kleinen Bechern 


Winkel mit dieser Ebene betrachtlich kleiner. Bei Formen 


Id4 
aller 
Zelle. Der dunl 
qgies yeqaocn ein 
stiel eindringt, 
licher Globulize 
W 1¢ ese 
\uffassune. 
1 
Protoplasma ha 
AY 4 
Nun hegt, 
(,edanke nane, 
T 
rganischen S 
organ n 
orunde liegen n 
von Glia zu sen 
1egt mir jedocn fern, aus 
= 
les Vorhandenseins dieser Dildu RS dics nament- 
aUCh iusslig, well del mila del nseKtren 
I noch wenilge Myaten Vvorivegen. 
DIE STIELE UND DEI 
Ebenso wie es bei den Bechern der Fall war, sini 
d Proportionen und der Verlauf der Stiele wie auch « 
der Balken und der ri 
von KENYON 1596 ) 
eingehend beschrieben 
Bombus und Psithyrus, 
sind, abpermals Zu wiederholen. 
Ich fasse s 
Camtlche 
Samitliche 
Hbundel in 4 
Stiele der 3 
os tL 
und Psithy 
trifft dies 
zu, nur ist der ii 
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mit grésseren Bechern, wie sie die 2 2 darstellen, stehen diese Stiele jedoch 


senkrecht oder sind sie sogar der Medianebene abgeneigt. Selbstverstand- 
lich ist die Folge immer, dass der dussere und der innere Stiel jeder Seite 
bald zusammentreffen. 

Der Punkt, an dem dies stattfindet, ist von Jonescu ,,der Punkt der 
Kreuzung der Stamme (denn Jonescu nennt die Stiele Stamme) genannt 
worden. Er begriindet dies mit der Mitteilung, dass an dieser Stelle die 
Stiele einander zu durchdringen scheinen. Weil, wie wir bald sehen werden, 
hiervon nicht die Rede ist, die Stiele sich vielmehr aneinanderlegen, scheint 
mir dieser Name nicht recht passend, weshalb ich ihn nicht ubernehmen 
werde. 

Die Fasermasse, die in der beschriebenen Weise durch Zusammen- 
fiigung zweier Stiele entstanden ist, spaltet sich sofort wieder in zwei 
Aste, deren einer medioventrad, also in derselben Richtung wie der aussere 
Stiel verlauft, wahrend der zweite, mit jenem einen Winkel von etwa 90° 
bildend, gerade nach vorn geht, und am Neurilemma, das die vordere Ge- 
hirnwand bekleidet, endet. Den ersten Ast nennen wir Balken, den 
zweiten rucklaufiger Stiel. 


Struktur der Stiele und des Balkens. 


Samtliche Autoren sind darin einig, dass der rucklaufige Stiel und der 
Balken sich klar von dem ibrigen Gehirngewebe abheben. Dasselbe gilt 
auch fiir die Stiele, nur beschrankt sich der Unterschied nicht bloss auf 
das nicht zu den pilzhutformigen Korpern gehorige Gewebe, sondern das 
Gewebe der Stiele ist auch deutlich von dem Becherwandneuropil ver- 
schieden, in das sie vordringen (Fig. 1). In dieser Figur kann man somit, 
von innen nach aussen, die folgenden Gewebe unterscheiden: 

1. Die Fasermasse des Stieles. 

2. Eine dunkle Masse komplizierter Struktur, welche von den vielen an 
dieser Stelle eindringenden afferenten Fasern verursacht wird. 

3. Das Neuropil der Becherwand. Letzteres ist also an der Anheftungs- 
stelle des Stieles tiber seine ganze Dicke von demselben unterbrochen und 
abseits gedrangt worden. Welche Folgen dies fiir die Stammfortsatze und 
Dendriten der gerade tiber dem Stiele liegenden Zellen gehabt hat, haben 
wir ja im vorigen Kapitel erwahnt. 

Die letztgenannte Abgrenzung wird, soweit ich habe beobachten konnen, 
bloss durch diesen Unterschied der Gewebestruktur verursacht. Dagegen 
wird die Trennung zwischen dem ricklaufigen Stiel und dem Balken einer- 
seits und dem Gewebe des ,,Gehirnstammes andererseits noch besonders 
dadurch betont, dass das Gliahautchen, welches das Becherwandneuropil be- 


kleidet, sich auf den Stielen und dem Balken fortsetzt. Der Plasmateil dieses 


13. A. Z. 1931. 
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Hautchens zeigt sich am schonsten in eben denselben Toluidinblaupraparaten, 
welche im vorigen Abschnitt erwahnt wurden. Vor allem an der Aussen- 
seite des Balkens zeigt es sich klarer als irgendwo anders (Fig. 16). Auch 
der riicklaufige Stiel zeigt es in diesen Praparaten recht deutlich. Dass es 
Cal.int Cal.int. 
gr. inn.Zell. kl.inn.Zell. 


Gliah.Axonbund.  Gliah. Balk. 


Fig. 16. Bombus terrestris L. 2. Agduhr-Bielschowsky, vervollstandigt nach einem To- 
luidinblaupraparate derselben Art. Transversalschnitt. Zeigt die Axonbundel (Aronb.), 
die sich zum riicklaufigen Stiel vereinigen und mit einer Gliahille (Gliah.) umkleidet 
sind, wie auch der Balken. Abkturzungen wie Fig. 4. 
sich jedoch auch an der Innenseite des Balkens vorfindet und auch an den 
Stielen, wird klar durch die Anordnung der fur dieses Gewebe so charak- 
teristischen Kerne gezeigt. Diese nehmen sich wieder in den Agduhrprapa- 
raten am vorteilhaftesten aus (Fig. 16). 

Diejenigen Schnitte, welche die zwei Stiele und den Balken einer Seite 
enthalten, zeigen eine nicht unwichtige Tatsache, die, obwohl schematisiert, 
bereits gewurdigt wurde in den Figuren JOoNeEscus, ohne dass er sie jedoch 
erwahnt. Es handelt sich hierum, dass die Gliahautchen der einander zu- 
gewandten Seiten der Stiele sich nach der Vereinigung derselben zum Bal- 
ken in diesem fortsetzen, und zwar in der Weise, dass das so gebildete 
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Septum ihn ganz, bis unten, in zwei Teile zerlegt (Fig. 1, Sept.). Es ist dies 


der Beweis, auf den wir bereits hingedeutet haben, dass von einer Durch- 
dringung der Fasern der beiden Stiele gar nicht die Rede ist, sondern die 
Stiele sich vielmehr aneinanderlegen und somit ihre Selbstandigkeit ganz 
behalten. Wir haben es hier mit einem wesentlichen Unterschied dem rick- 
laufigen Stiel gegeniiber zu tun, weil in diesem von einer derartigen glidsen 


Scheidewand nichts zu sehen ist. 


Bei der Beschreibung des Stiel- und Balkengewebes werden wir in ent- 
gegengesetzter Reihenfolge verfahren, wie wir es wahrend der Behandlung 
der Becher getan haben, indem wir erstens den Verlauf und das Aussehen 
der einzelnen Fasern, wie es uns die Golgipraparate zeigen, beschreiben und 
zweitens uns einer Beschreibung der Faserbiindel, wie sie von den Biel 
schowskypraparaten gezeigt werden, zuwenden. 

In ersteren Praparaten sehen wir, wenn sie frontal geschnitten sind, 
erstens, wie die Neuriten durch den Stiel in den Balken eindringen, ohne 
an der Ubergangsstelle zwischen Stiel und Balken ihr Aussehen zu andern. 
Ebenso wie es nach Kenyons Beschreibung bei der Honigbiene der Fall 
ist, verlaufen sie uber diese ganze Strecke parallel und nahezu gerade; nur 
zeigen sie eine eigenttimliche kurze Wellenbewegung (,,the only deviation 
from a straight line being a slight waving’’) und machen sie Ofters eine plotz 
liche Seitenbiegung an der Stelle der Aufspaltung der Stiele (Fig. 14). Es 
scheint mir, dass sie alsdann eintretenden Faserbundeln ausweichen. 

KENYON erwahnt auch noch die Anwesenheit zahlreicher sehr feiner 
Fortsatze, aussert jedoch sogleich den Gedanken, dass es sich hier viel 
leicht um einen Artefakt handelt. Meine Praparate zeigen keine Spur der- 
artiger Exkreszenzen, aber Ofters bekommen die Axonen ein eigenttimliches 
Aussehen durch die bekannte tropfenformige Konzentration des Silber- 
bichromats. 

In meinen Praparaten durchsetzen die Neuriten die ganze Lange des 
Balkens bis an das untere Ende, ohne auch nur eine Spur einer Verzweigung 
zu zeigen, bis auf eine konstante Ausnahme, die sofort zur Sprache kommen 
wird. Es ist hier somit von einer Bildung von Endbaumchen nichts zu sehen; 
die Neuriten héren am Ende des Balkens auf, als waren sie mit einem Messer 
abgeschnitten; auch sind sie dort nicht starker oder dtinner als in den 
Stielen. Ich betone diesen Befund namentlich mit Rutcksicht auf die fol- 


gende, leicht verstandliche Bemerkung HANsTROMs: 


»Fur die Neurone der Corpora pedunculata werden von KENYON nur ein reich- 
lich verzweigter Dendrit und ein an Dicke allmahlich abnehmender Neurit beschrieben. 
Wahrscheinlich liegen die Verhaltnisse aber nicht gar so einfach: insbesondere erscheint 
die gleichmassig abnehmende Endigungsweise der Neurite der Bienen unglaubwirdig.* 
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Dass eine solche auch tatsachlich nicht vorhanden ist, wurde bereits 
betont, aber anscheinend hat sich HANnstrOm itiberdies geirrt, was die Mit- 


tellungen Krenyons betrifft, denn dieser erwahnt nachdrtcklich: 


» hey neither decrease, nor increase in size...“ 


Im wesentlichen ist jedoch die Bemerkung HANstrOms gut begriindet, 
weil aus dem von KENYON gefundenen, und von mir wiedergefundenen, 
Verlauf der Axonen durchaus nicht klar wird, in welcher Weise sich die 
Neuriten der Globulizellen mit den Dendriten anderer Zellen verbinden. 
Denn ausserhalb der Stiele und des Balkens treten sie nicht, wenn auch 
Tuompson und Brun das Gegenteil behaupten (s. u.). Dass diese Verbin- 
dung innerhalb des Balkens stattfinden muss, wird tiberdies noch hochst- 
wahrscheinlich gemacht durch den Umstand, dass viele machtige Faserbundel 
in denselben eintreten. Ausserdem zeigt das Gewebe der Stiele und des Bal- 
kens sowohl in Golgi- als auch in Bielschowskypraparaten wiederum den 
typischen glomerulosen Bau, der auf das Vorhandensein vieler Synapse 
schliessen lasst. HANsTROM (1928b) selbst hat bei Periplaneta americana 
mehrere ,,Telodendrien‘’ an jedem Neuriten aufgefunden und gibt hiervon 
eine Abbildung. Wenn wir alles dies in Betracht ziehen, ist es wohl nicht gut 
moglich, das Fehlen aller Verzweigungen in den Kenyonschen Praparaten 
und in den meinigen anders als eine Eigentiimlichkeit eben der Methode 


zu deuten. Aber es mag sein, dass die dichten glomerulosen Knauel, welche 


meine Praparate an mehreren Stellen zeigen, derartige Verzweigungen und 


Verbindungen darstellen. 


Es wurde bereits hingedeutet auf eine stetige Ausnahme von der Regel, 
dass die Globulineuriten sich nicht verzweigen. Dabei wurde naturlich die 
eigentumliche Aufspaltung in zwei Teile gemeint, welcher jeder Neurit an 
der Stelle der Spaltung der Fasermassen unterworfen ist und welche als die 
wesentliche Ursache des Entstehens des rticklaufigen Stieles anzusehen ist; 
wissen wir doch seit den grundlegenden Untersuchungen KENyONs an Apis 
und HaANnstrOMs an Araneen (1921, 1923) und Periplaneta (1928b), dass 
sich an dieser Stelle ein jedes Axon in zwei Fasern teilt, deren eine den 
eben beschriebenen Verlauf im Balken verfolgt, wahrend die zweite, mit der 


erstgenannten einen Winkel von etwa 90° bildend, sich in den rucklaufigen 


besitze ich keine sagittal geschnittenen Golgipraparate mit ge- 
lungener Impragnation dieser Fasern, weshalb ich anfangs schon furch- 
tete, diese so wichtige Spaltung bei Bombus und Psithyrus nicht nach- 
weisen zu konnen. Ich hatte jedoch die feste Uberzeugung, dass sie auch 
hier vorhanden sein wurde und fing an, meine frontal geschnittenen Prapa- 


rate in dieser Hinsicht durchzumustern, wobei ich tberlegte, dass es doch 
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seltsam ware, wenn alle Fasern der riicklaufigen Stiele genau senkrecht auf 
der Schnittflache stehen wiirden, in welchem Falle natiirlich von der ganzen 
Spaltung nichts zu sehen ware. Tatsachlich war dies auch nicht der Fall, 
und es zeigte sich sogar, dass die Zweige, welche zur Bildung des riick- 
laufigen Stieles bestimmt sind, sich vorher noch tiber eine Strecke abwarts 
biegen. Demzufolge war die Spaltung recht gut zu beobachten, wie es die 
Abbildungen zeigen (Fig. 17 u. 18). Mehrere impragnierte Bundelchen 
waren bis in den rticklaufigen Stiel zu verfolgen. 

Wenn ich also imstande war, diese Spaltung auch fur Bombus nach- 


zuweisen, den Verlauf in dem ricklaufigen Stiel an frontalen Schnitten 


agrorum F & 
Kenyon-Golgi. 
Vergr. 500 X 
Transversal- 


Fig. 17. Bombus agrorum F. %. Kenyon-Golgi. Vergr. schnitt. Spaltung 
500 X. Transversalschnitt. Spaltung der Axonen. der Axonen. 


Fig. 18. Bombus 


genau zu verfolgen, war mir nicht moglich. Ich kann nur berichten, dass 
die eben erwahnten Biindelchen ganz vorn im Stiele auch noch in derselben 
Form vorhanden sind. Auch enden sie wiederum ganz plotzlich, so dass End- 
baumchen auch hier nicht nachgewiesen werden konnten. Es zeigt sich somit 
nicht der geringste Unterschied zwischen den Fasern des Balkens und 
denen des rticklaufigen Stieles, wie es auch Kenyon bei Apis gefunden 
hatte. 

Es ist wohl bemerkenswert, dass in der diesbeztglichen Figur Han- 
stTROMs von Periplaneta derjenige Zweig, welcher sich in den rucklaufigen 
Stiel begibt, auch keine Telodendrien zeigt; dies ist auch wohl einer mangel- 
haften Impragnation zuzuschreiben. 

HANsTROM erwahnt, dass bei Periplaneta nicht alle Fasern sich in zwei 
Teile aufspalten. Es liegt meines Erachtens kein Grund vor, dies auch fur 
Bombus und Psithyrus anzunehmen. Immerhin ware es wohl recht schwierig 
nachzuweisen, weil das Fehlen eines vorderen Zweiges ebensogut durch eine 
mangelhafte Impragnation als durch ihr wirkliches Fehlen verursacht sein 


konnte. Ein guter Grund fiir die Annahme, dass samtliche Fasern sich teilen, 


liegt auch in dem Umstande, dass der Balken und der riicklaufige Stiel etwa 


die gleiche Dicke zeigen. 
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In den frontalen Schnittserien hat es bisweilen den Anschein, als nahme 
die Dicke des rucklaufigen Stieles in den vorderen Schnitten allmahlich ab. 
Ein Blick auf einen horizontalen Schnitt tberzeugt uns jedoch vom Gegen- 

und zeigt, wie abrupt dieser Stiel am vorderen Gehirnneurilemm endet 
(Fig. 20). 

Es zeigt sich in den erstgenannten Schnittserien von Bielschowsky- 
praparaten dasselbe Bild, das von Kenyon fur Apis und von PIETSCHKER 
(1911) fur Ameisen beschrieben wurde. Man sieht horizontale dunkle Ban- 
der, welche von den feinsten Verzweigungen der eintretenden fremden Den- 
driten und zum Teil wohl auch von den sich mit diesen verbindenden End- 
baumchen der Globuliaxonen gebildet werden. Die erwahnten Dendriten 
dringen an verschiedenen Stellen der lateralen Seite biindelweise ein. Sie 
verzweigen sich, genau wie bei der Honigbiene, aufwarts und veranlassen 

dieser Weise das Entstehen der dunklen Bander (Fig. 19). 


Eine eigentumliche Anordnung und ein eigentiimlicher Verlauf der 


Fasern verursachen im hinteren Teil des rticklaufigen Stieles recht charak- 


teristische Figuren, wie sie in Fig. 16 (Axonb.) abgebildet sind. Anfangs 
war es nicht einmal leicht, diese Figuren zu deuten, aber schliesslich stellte 
es sich heraus, dass die Xfo6rmige Fasermasse der Fig. 1 das obere Ende 
eines recht komplizierten Faserbundelsystems des rucklaufigen Stieles dar- 
stellt. Hieraus geht hervor, dass die vorderen Aste der Neuriten am Ver- 
einigungs-Spaltungspunkt der Stiele nicht diffus das ganze Neuropil durch- 
setzen, sondern ganz bestimmte Buindel bilden. Man kann sich von dieser 
Tatsache uberzeugen, indem man eine frontale Bielschowskyserie von vorn 

hinten verfolgt. Alsdann beobachtet man im hinteren Teil des rtick- 
laufigen Stieles dicht gebaute Faserbtindel, die etwa senkrecht zu demselben 
in dorsolateraler Richtung verlaufen. Diese Bundel werden in den folgen- 
den Schnitten zahlreicher, und nun wird auch bald der Balken sichtbar 
(Fig. 16). Schliesslich finden die meisten Biindel ihre Fortsetzung in der 
erwahnten Xformigen Figur. Diese wird bekanntlich nur von Globulizellen- 
axonen gebildet, so dass wir es hier offenbar mit einer Faszikularisation 
dieser Fasern zu tun haben. Weil diese Figur meistens nicht alle diese 
Axonen enthalt, kann es nicht wundernehmen, dass nicht immer alle 
Bindel bis hier zu verfolgen sind. Die restierenden habe ich jedoch immer 
bis an die Fasern im Umkreis der betreffenden Figur verfolgen konnen. Es 
kommt noch hinzu, dass die Linie, welche diese Figur unten von dem ubrigen 
Neuropile trennt und auf der, nach meiner Uberzeugung, samtliche Spal- 
tungspunkte der Axonen liegen, Ofters, so z. B. in Fig. 1, eine Fortsetzung 
in dem umringenden Neuropile hat und also die untere Begrenzung einer 
grosseren XfCrmigen Figur bildet. In diesem Falle ist es durchaus klar, dass 
samtliche vorderen Zweige der Axonen dem ricklaufigen Stiele biundelweise 


zustreben. 
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Die Selbstandigkeit dieser Bindel wird noch besonders dadurch betont, 
dass sie von einem eigenen Gliahautchen umkleidet sind. Ich beobachtete 
dies zum ersten Male in einem Agduhrpraparate, wo die Btndel von den 
eigentiimlichen abgeflachten Gliakernen begleitet waren. Nachher stellte es 
sich heraus, dass sie auch in den Toluidinblaupraparaten sehr schon 
zu sehen waren; man 
kann in diesen sogar das 
Plasma selbst beobachten 
(Fig. 16). 
Ich meine, dass man 
aus dieser Bildungsweise 
des riicklaufigen Stieles 
wohl schliessen_ darf, 


ken gegenuber eine Se- Mh 
kundarbildung, vielleicht 
auch eine jungere Bil- 
dung darstellt. Denn der 
Balken ist im  wesent- 


eFF. Fas. 


setzung der Stiele, welche 


lichen bloss cine Fort- GH, 7) 


nicht einmal ihre Selb- 
standigkeit aufgeben. 
Es ist sonderbar, 
dass diese in den Fibril- 
lenim pragnationsprapa- 
raten so augenfalligen 
Bundel von den alteren [rig j9. Bombus jonellus K. &. Bielschowsky. Transver 
Autoren gar nicht er-  salschnitt. Querschnitt durch den rucklaufigen Stiel. eff 
Fas, efferente Fasern. 
wahnt worden sind. Zwar 
vermeldet Kenyon das Vorkommen einer Bildung, welche sozusagen das 
Negativ meiner Biindel darstellt: die ,,lenticular spots’, die zwischen den 


Bundeln gelegen sind und deren glomerulose Struktur er beschreibt. 


Der Balken zeigt im allgemeinen eine gleichmassigere Struktur als der 
rucklaufige Stiel; eine Banderung, wie wir sie iri diesem beobachten konnen, 
fehlt nach meinen Praparaten jenem oder ist doch bedeutend weniger aus- 
gepragt. Der ebenmassige glomerulose Bau wird nur im vorderen Basalteil 
von den eben beschriebenen Bindeln unterbrochen. Dazu kommt noch ein 
machtiges efferentes Faserbiindel, das wir im nachsten Abschnitt besprechen 
werden. 


Sy napse 
~ 
eFF. Fas. 
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In der Regel stossen die beiden Balken aneinander, ohne dass von einem 


Ubertreten von Fasern des einen Balkens in den anderen die Rede ist. Dies 
ist um so deutlicher zu beobachten, als in den Bielschowskypraparaten die 


nteren Enden der Balken fast immer von einem hellen Saum begrenzt sind, 
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ruckl. St. 


eff Fas. 


Axonbund 


20. Bombus terrestris Agduhr-Bielschowsky. Horizontalschnitt. ruckl. St 
rucklaufiger Stiel. Weitere 


\bkurzungen wie Fig. 4 u. 19. 

der wohl auf eine geringe Schrumpfung des Gewebes zuruckgefthrt werden 
muss. Vergleicht man hiermit die Angaben HANstrOMs uber Periplaneta, so 
scheinen in diesem Punkte diese beiden Insektengruppen wohl wesentlich 
verschieden zu sein. Vor kurzem jedoch erhielt ich ein Agduhrpraparat 
eines Psithyrus dieser Regel zu_bilden 
sind die beiden Balkenenden tber eine kurze Strecke zu- 
sammengewachsen (Fix 


g. 21). 


welches eine Ausnahme von 
scheint. Denn hier 


Es will mir jedoch vorkommen, dass es sich 
empfiehlt, hieraus nicht gleich auf einen Ubertritt von Fasern zu schliessen, 
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besonders weil in diesem diffus glomerulésen Gewebe eine bestimmte Rich- 
tung der Fasern nicht zu sehen ist. 

Viel Mtthe hat es mir gekostet, eine Spur von der von THompson 


‘ 


(1913) zum ersten Male beschriebenen ,,hinteren Wurzel‘‘ (posterior root) 
aufzufinden. 

TuHompson beschreibt, wie bei den von ihr untersuchten Ameisen die 
Balken nicht, wie es PIETSCHKER beschrieben hatte, ,,blind‘‘ enden, sondern, 
sich okzipitalwarts umbiegend, sich in zwei tbereinander liegende Bindel 
aufspalten. Das dorsale Bundel tritt in Beziehung zu dem Zentralkorper, 
weshalb die Autorin es ,,central bodyroot‘’ nannte, wahrend das ventrale 
weiter nach hinten in der grossen Fasermasse des ,,Gehirnstammes“ ver 
schwindet. Dieses Bindel ist die ,hintere Wurzel‘. Ein Jahr spater 
wurde von ihr eine zweite Arbeit verdffentlicht, in der sie angibt, diese Ver- 
haltnisse auch fiir Bombus spec. gefunden zu haben. Hierauf werden wir 
gleich zurickkommen. 

Neun Jahre spater veroffentlichte BrRuN (1923) eine Arbeit uber 
Ameisengehirne, in welcher er die Angaben THompsons grosstenteils besta- 
tigte, wenigstens was die Existenz einer nach hinten verlaufenden geteilten 
Fortsetzung des Balkens betrifft. Beztiglich des Verlaufes dieser Bundel hat 
er jedoch andere Beobachtungen gemacht. Zwar bestatigte er ebenfalls den 
Befund THompsons, dass das ventrale Biindel nach unten in die umringende 
Fasermasse verschwindet. Der Verlauf des dorsalen Bundels ist aber nach 
seinen Angaben ein anderer, und zwar wurden die Bundel, statt zu dem 
Zentralkorper in Beziehung zu treten, sich bis an die Protocerebralbricke 
fortsetzen und schliesslich faserweise in dieselbe ubergehen. 

In einer jtingeren Arbeit (1925) beschreibt derselbe Autor einen Fall, 
wo bei einer Formica pratensis die pilzhutformigen Korper der linken Seite, 
mit den unter denselben befindlichen grossen Zellen, durch eine Geschwulst 
vollstandig zerstort waren. Die in Rede stehenden Faserbiindel waren an 
dieser Seite auch stark degeneriert, was nicht zu verwundern ist, wenn man 
annimmt, dass sie den Corpora pedunculata entstammen. Merkwiirdigerweise 
war aber die entgegengesetzte, somit die rechte Halfte der Protocerebral- 
bricke einer starken Degeneration anheimgefallen. Da Brun schon vorher 
auf eine Beziehung zwischen dieser Brticke und der ,,hinteren Wurzel“ 


hingedeutet hatte, versteht es sich, dass letzterer Befund ihn in seiner Uber- 


zeugung bestarkte. Und zu gleicher Zeit ware hiermit dargelegt, dass hier 
eine Uberkreuzung von Fasern stattfand. Leider miissen wir diesem Be 
funde einigermassen kritisch gegentiberstehen, weil BruN, nach seiner 
eigenen Angabe, von diesem Praparate nur drei gute Schnitte erhalten hat 
und er, wie auch THompson, bei seinen Untersuchungen nur Hamatoxylin- 


farbungen benutzt hat. 
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In diesem kurzen Referat habe ich ungefahr alles mitgeteilt, was von 
der ,,hinteren Wurzel“ bekannt ist. 

Es fallt nattrlich sofort als etwas Merkwiirdiges auf, dass samtliche 
alleren Autoren der Hymenopterengehirne von einer so wesentlichen Bil- 
dung nichts gefunden haben sollten, und zwar namentlich, dass die vortreff- 
liche Untersuchung KENyons hiervon nichts zutage gefordert hatte. 

Nun haben sie jedoch bekanntlich alle ein Biindel beschrieben, das von 
der Hinterseite des Zentralk6rpers tiber eine gewisse Strecke nach hinten 
verlauft, und zwar unter dem Namen: ,,tubercules du corps central (VIAL- 


ANES, 1887), wegen der engen Beziehung zum ZentralkOrper, oder: 


Verwachs. Stelle 


campestris (Panz.) 2. Agduhr-Bielschowsky. Horizontalschnitt. 
wachsungsstelle“ der zwei Balken. 


,ocellar glomeruli (Kenyon, JonEscu), wohl wegen einer vermeintlichen 


Beziehung zu den Punktaugennerven. Schliesslich gibt P 


IETSCHKER an, SO- 
wohl die ,,tubercules du corps central“ als auch die ,,ocellar glomeruli” 
gefunden zu haben. 

THoMpson und Brun geben beide zahlreiche Abbildungen von an- 
schliessenden Frontalschnitten durch Ameisengehirne. Tatsachlich verleihen 
die in Frage stehenden Bindelchen dem Bilde ein eigenttimliches und nicht 
zu verkennendes Geprage. Auch fiir Bombus spec. gibt THompson derartige 

aus denen zu ersehen ist, dass sie bei diesen Tieren weniger 


ausgepragt sind als bei den Ameisen. 
Nun kann und muss ich jedoch erklaren, dass ich in meinen zahlreichen 
frontal geschnittenen Bielschowsky- und Agduhrserien nichts habe fin- 


» 
) 


den kénnen, das mit den Figuren oder Beschreibungen Bruns oder THOMpP- 


sons ubereinstimmt. Zwar fand ich immer gerade hinter dem Zentralkorper 
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die zwei eigentimlichen glomeruldsen ,,Bindel‘‘, welche als Ocellarglome- 
rulen oder ,,tubercules du corps central‘‘ beschrieben wurden. Von irgend- 
welcher Beziehung dieser Bildungen zu dem Balken war jedoch nichts zu 
spuren. 
Horizontalschnitte, von denen man ftir ein nach hinten verlaufendes 
Bundel einen grosseren Erfolg erwarten sollte, zeigten ebenfalls nicht viel 
Besonderes.. Nur in zwei Fallen, bei einem Psithyrus quadricolor g und 


einem Psithyrus campestris 9 (derselben Art, bei der die Balken zusammen- 


MAS 


Fig. 22, Psithyrus quadricolor Lep. é. Bielschowsky. Horizontalschnitt. Unterende der 
Balken mit efferenten Fasern (eff. Fas.). 


gewachsen sind) ist man imstande, etwas zu becbachten, was einem Aus- 
treten schief okzipitalwarts von Fasern aus dem unteren Teile des Balken- 
hinterrandes ahnelt. Namentlich im erstgenannten Praparate sient es jedoch 
mehr aus, als drangen an dieser Stelle mehrere fremde Fasern von hinten 


in den Balken ein, als dass sich derselbe nach hinten verlangert (Fig. 22). 


Denn eine Fortsetzung in dieser Richtung des so ausserst leicht erkennbaren 


Balkenneuropiles kann ich hier durchaus nicht beobachten. 

Schliesslich habe ich noch einmal die einzige mir zur Verftigung ste- 
hende Formicaserie durchgemustert. Sie war, wie schon erwahnt, in Paraffin 
geschnitten und mit Hamatoxylin Ehrlich-Eosin gefarbt. Und tatsachlich 
habe ich hier sofort die von Brun und THompson beschriebene Kontinuitat 
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der ,,tubercules du corps central‘‘ mit dem Balken, und damit auch die ,,hin- 


tere Wurzel gefunden, wahrend ich ebenfalls Spuren der ,,central body- 
roots‘. beobachten konnte. Es darf nicht unerwahnt bleiben, dass der Zu- 
stand des Gewebes in diesem Praparate zu wiinschen tbrigliess. Was ich 
vier Sah, stimmt ganz gut mit den Abbildungen Bruns tiberein; auch die 
eigentumliche Einschnuirung des unteren Balkenendes war sehr deutlich. 

Ich habe jedoch nicht entscheiden kénnen, ob die Fortsetzung dieselbe 
glomerulose Beschaffenheit hat wie der Balken selbst, und meines Erachtens 
haben auch THompson und Brun dies nicht gekonnt, weil ihre Farbungs- 
methoden dazu nicht hinreichten. 


Dieser Befund bestarkte mich in meiner Auffassung, dass das Nicht- 


oder doch fast Nichtvorfinden in meinen Bombus- oder Psithyruspraparaten 


irgendeines Gebildes, das als hintere Wurzel zu deuten ware, keinesfalls 
Beobachtungsfehlern zuzuschreiben ist, sondern ihrem volligen oder fast vol- 
ligen Fehlen. Freilich besteht auch in den Abbildungen THOMPsoNs ein 
betrachtlicher Unterschied zwischen den hinteren Wurzeln amerikanischer 
Bombusarten und jenen von Ameisenarten. 

Von einem Umbiegen des ganzen Balkens nach hinten ist tberhaupt 
wohl nicht die Rede, wie es ausser meinen Praparaten auch die Zeichnungen 
Bruns zeigen; haben wir doch gesehen, dass der Balken im wesentlichen 
nur von den beiden einander eng angeschmiegten Stielen gebildet wird. In 
den erwahnten Figuren BruNs nun scheint die hintere Wurzel bloss aus 
dem inneren Stiel hervorzugehen. Ausserdem witirde es sich bei Bombus 
bestenfalls nur um ein recht durftiges Biindelchen handeln, so dass seine 
Existenz nicht die Anwesenheit einer so machtigen Fasermasse wie des 


Balkens erklaren durfte. 


Im Anfang dieses Kapitels wurde bereits erwahnt, dass das Gliahaut- 
chen, welches wir schon als Bekleidung der Becherwand kennen lernten, 
sich auch tber die Oberflache der Stiele und des Balkens ausdehnt. 

Dass es hierbei jedoch nicht bleibt, kann man gleich beobachten, wenn 
man nur einen Blick auf ein Toluidinblaupraparat oder ein Agduhrpraparat 
mit Kernimpragnation wirft. Da zeigt es sich, dass sich innerhalb der Stiele 
und auch des Balkens eine grosse Menge von Kernen vorfindet. Merk- 
wiurdigerweise habe ich hiertiber bei den alteren Autoren gar keine Angaben 
finden konnen. Zwar bildet PIETSCHKER sie ab, er erwahnt sie aber in seiner 
Beschreibung mit keinem Worte. 

Der grossere Teil dieser Kerne zeigt denselben Charakter wie die schon 
friiher beschriebenen Kerne des Hautchens. Sie sind somit betrachtlich 
dunkler als die Nervenzellkerne und haben oft eine unregelmassig-langliche 


Form. Ausserdem ist in Toluidinblaupraparaten bisweilen auch das um- 
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ringende Protoplasma mitgefarbt und zeigt sodann unregelmassige Fort- 


satze; wir durfen sie daher wohl als Gliakerne ansprechen. 

Auch die Art des Vorkommens, d. h. die Verteilung auf die Stiele und 
den Balken, bestarkt diese Auffassung. Denn wir sehen sie auftreten als 
Begleiter der Bindel, in welchen die Neuriten des riicklaufigen Stieles in 
ihrem Anfang gruppiert sind (Fig. 16, Gliah. Axonbiind.). In Toluidinblau- 
praparaten kann man sogar noch beobachten, wie sie in einem ausserst 
dunnen, anscheinend synzytiellen Hautchen liegen, welches diese Bundel 
umscheidet. 

Die ubrigen dieser Gliakerne finden sich, soweit ich habe beobachten 
konnen, unregelmassig verteilt, im Balken und im unteren Teil des riick- 
laufigen Stieles vor. Die groésste Anhaufung habe ich jedoch in dem unteren 
Teil der Becherwand, etwa an der Grenze von Becher und Stiel, gefunden. 
Hier tragen sie auch wesentlich dazu bei, diesen Teil, der uberdies schon 
wegen der vielen hier eindringenden afferenten Fasern von dem wbrigen 
Teil der Becherwand verschieden ist, noch mehr von dieser abzuheben 
(Fig. 3). 


DIE FREMDEN FASERN. 


Bis jetzt haben wir die verschiedenen Teile der pilzhutformigen Korper 
in der Weise besprochen, als wiirden sie nur von ihren eigenen Zellen und 
Fasern gebildet. Tatsachlich ist dies jedoch nicht der Fall, haben wir doch 
nachgewiesen, dass fast samtliche Fasern der Globulizellen ihre Endver- 
zweigungen innerhalb der Corpora pedunculata bilden und folglich auch 
innerhalb derselben zu ,,fremden‘‘ Fasern in Beziehung treten. Solche Fasern 
kann man denn auch in grosserer Zahl beobachten. Es gibt ihrer nattrlich 
zwei Arten: afferente, welche sich mit den Dendriten verbinden, und 
efferente, welche mit den Neuriten zusammenhangen. 

Wir haben gesehen, dass gerade in den hochdifferenzierten Globuli der 
Akuleaten die Dendriten und die Axonen beide thr eigenes Areal haben: 
bzw. die Becher und die Stiele mit dem Balken. Demzufolge haben wir denn 
auch die afferenten Faserbiindel im Umkreis der Becher zu suchen und 
sehen wir die — mutmasslich — efferenten Bundel aus dem Balken und 
dem riicklaufigen Stiel treten. Ich sage mutmasslich, denn uber deren Ver- 
lauf im Gehirn sind wir leider weniger gut unterrichtet, und hat auch meine 
Untersuchung weniger Klarheit geschaffen, als tber jene der afferenten 
Fasern, welche wir bis zu den verschiedenen Sinneszentren verfolgen 
konnen. Eben diese afferenten Faserziige sind bereits seinerzeit von KENYON 
eingehend erforscht worden. Ich werde mich in dieser Hinsicht auf eine 


kurze Beschreibung der bei Bombus und Psithyrus gefundenen Verhaltnisse 
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beschranken, die wesentlich mit denen, welche KENyoNn gefunden hat, tiber- 


einstimmen. Meine Golgipraparate waren in dieser Hinsicht von keinem 


I 
Nutzen, so dass ich nur die Bielschowsky- und Agduhrpraparate verwenden 


konnte. 


Die afferenten Faserzige. 
1. Die Verbindung mit dem Lobus opticus. 


Wie bekannt ist dies eine doppelte. 
Erstens verlauft ein Bundel von der inneren Fasermasse des Lobus 
opticus zu dem oberen Teil des ausseren Stieles und geht sodann hinter 
‘Iben nach dem Raum zwischen den beiden Stielen, wo es sich auf- 
tet und faserweise in die beiden Becher eindringt. Den Verlauf dieses 
ich gut beobachten k6nnen, fiir den weiteren Verlauf in den 
Bechern mochte ich jedoch auf KENYON verweisen, weil selbstverstandlich 
in meinen Praparaten nicht zu sehen war, aus welchen von den zahlreichen 
hier vorliegenden Bindeln eine jede Faser herstammt. Nur mochte ich hin 
zufugen, dass mir der Ursprung dieser Biindel nicht ganz so einfach scheint, 
wie es KENYON vorstellt. Namentlich scheint mit dieser Ursprung weniger 
it jenem der Verbindung zwischen der inneren Fasermasse und 

dem optischen Korper. 

Weit machtiger und deutlicher ist in meinen Praparaten das Bundel. 
welches die aussere Fasermasse des Lobus opticus mit den pilzhutformigen 
Korpern verbindet. Dieses verlauft von der erwahnten Fasermasse am vor- 
deren Rande der inneren Masse entlang nach dem ausseren Stiele, geht so- 
dann vor demselben entlang und verzweigt sich schliesslich in dem Raume 
zwischen den beiden Bechern. Man kann sich sehr leicht davon tberzeugen, 
dass die Fasern sich gleichmassig tiber die beiden Becher verteilen. Meines 
Erachtens sind es vor allem diese Fasern, welche dem unteren Teile der 


Becherwand ihr eigentumliches Aussehen verleihen. 


2. Die Verbindungen mit dem Lobus olfactorius. 

Wie bekannt gibt es deren drei, und zwar, nach KENyon: 

1. Der innere antenno-zerebrale Faserzug, welcher seinen Ursprung 
oberhalb der Antennenglomerulen nimmt und von dort dorsalwarts dem 
inneren Becher zustrebt. Dieser Faserzug ist bei weitem der dickste und 
in meinen Praparaten seiner ganzen Lange nach deutlich zu beobachten. 

2. Der mittlere antenno-zerebrale Faserzug, der sich von dem ersteren 
abzweigt und zu dem ausseren Becher in Beziehung tritt. In meinen Prapa- 


raten ist dieses Biindel weniger ausgepragt als das erstere. 
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3. Der aussere antenno-zerebrale Faserzug. Nach Kenyon verlauft 
dieser mit einem grossen Bogen an der Aussenseite der protozerebralen 
Fasermasse und schliesst sich zuletzt demjenigen Faserzuge an, welcher die 
aussere Fasermasse des Lobus opticus mit den Globuli verbindet. Leider 
ist in meinen sdmtlichen Praparaten nur der Ursprung dieses Biindels mit 
Genauigkeit zu beobachten, wahrend ich, was den weiteren Verlauf betrifft, 
auf KENYON verweisen muss. 
Schliesslich erwahnt KENYON noch einen diinnen Faserzug, welcher 
von den Bechern zu dem Dache des Osophagealfensters zieht, wo er nach 
der anderen Seite hinttberkreuzt und wohl mit den Fasern des Subdsopha 


gealganglions in Verbindung tritt. 


Die Kommissur der Corpora pedunculata. 


Es ist hier die geeignete Stelle, diese zu erwahnen. Sie verbindet die 
beiderseitigen Becherpaare, und zwar derart, dass die Fasern an der Uber 
gangsstelle von dem Becher in den Stiel eintreten. 

KENYON sagt in seiner Beschreibung u. a.: 

»... they are seen to form a band whose broadest extent is in the antero-posterio1 


direction, and to be divided at either end into two parts—a division that can sometimes 


be distinguished throughout the length of the commissure—one of which passes behind 


and the other in front of the stalk. There does not seem to be a crossing of tl 


fibres, but those passing in front of the stalk also pass in front of the other.“ 


Mit ,,the stalk‘‘ ist hier der innere Stiel bezeichnet, denn KENYON 
erwahnt einige Zeilen frither, dass die Kommissur die inneren Stiele ver 
bindet. Aus meinen Praparaten und schliesslich auch aus dem Zitierten geht 
jedoch hervor, dass die Fasern diesen Stiel nur umfassen und in einem der 
Becher, und zwar im ausseren, enden. Der eben erwahnte Stiel ist 
nicht als innerer oder ausserer Stiel zu bezeichnen, sondern als ver 
einigte Stiele, wie ich es auch in der Fig. 23 getan habe. Aus dieser 
Zeichnung geht auch hervor, dass die Angabe Krenyons, dass die Fasern 
sich untereinander nicht kreuzen, nicht zutrifft, sondern dass eine sehr deut- 


liche Kreuzung stattfindet. 


Aus dieser kurzen Beschreibung der afferenten Faserztige geht hervor, 
dass samtliche Fasern derselben, sowie auch der Kommissur in den unteren 
Teil, den Boden des Bechers eintreten. Es ist dieser Teil der Becherwand 
denn auch in allen Richtungen von Fasern durchsetzt, die zusammen ein 
dichtes Netz bilden, in dem die Herkunft der einzelnen Fasern meistens 
nicht aufzuspiiren ist. Nur die Fasern der Verbindung mit der dusseren 


Fasermasse des Lobus opticus, sowie auch jene der Kommissur kann man 
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Cal.int. Ver. Stiele 
Psithyrus quadricolor Lep. @. Bielschowsky. Horizontalschnitt. Kommissur 
r Corpora pedunculata. Ver. Stiele vereinigte Stiele, Cal. int. innere Becher, 

Cal. ext. aussere Becher. 
uber eine gewisse Strecke in dem Becher verfolgen. Dass hier wohl eine 
fast unentwirrbare Masse entstehen muss, ist verstandlich aus dem merk- 
wurdigen Befund Krenyons, dass manche der afferenten Fasern einen Ring 
um den Kopf des Stieles bilden, von dem zahlreiche aufsteigende Aste 
ausgehen. 
Die efferenten Faserzuge. 

Wie bereits hervorgehoben, stehen diese mit den Axonen, also mit den 
‘n und dem Balken im Zusammenhang. Der grossere Teil dieser Fasern 
keine kompakten Biindel, wie wir diese bei den afferenten Fasern 


funden haben. Man beobachtet vielmehr, wie an mehreren Stellen, nament- 


wiederum Kenyon, der schon eingehend die verschiedenen 

Faserarten beschrieben hat, welche in den rucklaufigen Stiel eintreten. Ich 
kann mich somit auf einen Hinweis nach dieser Beschreibung beschranken. 
Nur fuge ich eine Abbildung hinzu, welche zwei der grossten Fasergruppen 
zeigt (Fig. 19). Wir sehen hier, wie die Fasern an der lateralen Seite des 
rucklaufigen Stieles eintreten und, sich aufwarts biegend, zu _ dichten 
Bischeln verzweigen, welche zusammen ein dunkles Band bilden. KENyon 
‘idet mehrere, etwa vier Arten von Fasern, welche an verschie- 

Stellen des rticklaufigen Stieles eindringen. Es hat um so weniger 

diese sehr eingehende Beschreibung hier zu wiederholen, als wir leider 
Herkunft und den Endstationen dieser Fasern immer noch gar 


nichts wissen. 
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Bei dem riicklaufigen Stiele ist man fast an allen Schnitten imstande, 
eindringende Fasern zu beobachten, wie sie in Fig. 19 abgebildet sind. Im 
Balken hingegen dringen fast samtliche efferenten Fasern in eine gross« 
Gruppe ein, welche man am besten an Horizontalschnitten beobachtet (Fig 
20). An Frontalschnitten sieht man, dass in dem grosseren Teile des Balkens 
von eindringenden fremden Fasern gar nicht die Rede ist. 

Uber die Herkunft der Fasern der eben erwahnten Gruppe sind wit 
leider genau so wenig unterrichtet wie uber jene der efferenten Fasern des 
ricklaufigen Stieles. Ein Teil scheint mit dem Zentralkérper im Zusammen 
hang zu stehen, wahrend ein zweiter Teil anscheinend noch tiefere Teile 
des Gehirns mit dem Balken verbindet. Das Zusammenstossen der beider- 
seitigen Fasergruppen legt den Gedanken nahe, dass hier vielleicht eine 


Kreuzung von Fasern stattfindet. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


Die Gehirne, und besonders die pilzhutformigen Korper der verschie 


denen Arten der Gattungen Bombus und Psithyrus zeigen eine weitgehende 


Ubereinstimmung, sowohl untereinander als auch mit Apis. 


Das ganze Globulineuropilem wird von einem Gliahautchen von anschei- 
nend synzytieller Beschaffenheit bekleidet. In diesem Hautchen liegen Kerne, 
welche durch ihre Form und Farbung deutlich von den Nervenzellkernen 
zu unterscheiden sind. 

Es gibt drei Globulizellarten: die grossen peripheren inneren, die kleinen 
zentralen inneren und die kleinen ausseren. 

Samtliche inneren Globulizellen, zu denen ich auch die ,,grossen ausse 
ren‘ rechne, schicken ihren Stammfortsatz der Becherwand zu, wo er sich 
in einem Dendriten und einem Neuriten dichotomiert. 

Auch die unmittelbar tber dem Stiele liegenden kleinen zentralen Zellen 
senden ihren Stammfortsatz nicht direkt dem Stiele zu, sondern der Wand; 
demzufolge macht das Axon einen grossen Bogen. 

Dieser eigentiimliche Verlauf der Stammfortsatze und Axonen lasst 
sich mittels der Lehre der Neurobiotaxis deuten, indem er eine Folge 
erscheinung der Verlagerung der Dendriten und Zellkorper in die Richtung 
des Reizes darstellt. 

Auch das Entstehen der Becherform der Akuleaten lasst sich in dieser 
Weise deuten, denn diese Form stellt eine Funktion der Differenzierung det 
Neuronen dar. Uberdies kommt zu den in dieser Weise entstandenen Becher- 
wanden der niederen Hymenopteren bei den Akuleaten noch ein neuer Zu- 
wachs, indem hier eine neue Zellgruppe: die der grossen peripheren inneren 
Zellen, auftritt. 
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Im Stiele dichotomieren sich die Axonen schon bald; ein Zweig behalt 


di 


ie alte Richtung bei, zusammen bilden diese Zweige den Balken, der im 
wesentlichen nur von den zwei aneinandergeschmiegten Stielen gebildet 
wird, wahrend eine eigentliche Verschmelzung nicht stattfindet. Der zweite 
\st geht gerade nach der vorderen Gehirnwand, diese Aste bilden schon im 
Stiele mehrere schmale Bundel, die allmahlich zusammenfliessen und so den 
riucklaufigen Stiel bilden. 
Axonen treten innerhalb des Balkens und des ricklaufigen 
,fremden* efferenten Fasern in Beziehung. Eine _,,hintere 
Wurzel als Fortsetzung des Balkens ist bei Bombus und Psithyrus nicht 
nachzuweisen. 
Hochstwahrscheinlich haben samtliche Globulineuronen nur einen sehr 
grossen Dendriten und ist dies als das Endresultat einer recht vorgeschrit- 
Entwicklung zu betrachten. 
Die afferenten und efferenten Faserziige der pilzhutformigen Korper 
von Bombus und Psithyrus stimmen mit den von Kenyon bei der Honig- 
biene gefundenen weitgehend tiberein. Die Becherpaare sind durch eine teil- 


Weise gekreuzte Kommissur verbunden. 
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ON A NEW SPECIES OF ALCYONARIAN, 
PARERYTHROPODIUM HIBERNICUM 
BY 
LOUIS P. W. RENOUF 


University College, Cork, I. F.S. 


The species of which a general description follows was first found dur- 
ing 1925, growing on the underside of small slabs of rock in about a foot 
of water at low-tide, in Lough Ine or Hyne, Co. Cork I. F.S., and though 
it occurs in abundance in certain places in the Lough so far it has not been 
found elsewhere, except in very small quantities at one station in the 
approach to the Lough. 

Lough Ine itself is pe 
culiar in that, though it is 
all but land-locked, and is 
some two-thirds of a mile 
from the open sea, not only 
does its tide ebb and flow 
with great force, on account 
of the nature of its narrow 
connection with the sea, but 
also, because of a rocky sill 
across the narrowest part of 
this connection, its ebb con- 
tinues until the flood-tide 
from the open sea reaches 
the top of the sill when it is 
some two and a half to three 
and a half hours old. Results 


of this are that the low ebbs : oo als 
Qoemng trom 


in the Lough coincide with At 
the time of small neaps, Ocean 


and the extreme difference Fig. 1. Sketch map of Lough Ine or Hyne, show 


between low-water of small ing habitats of Parerythropodium, \leyonium and 
: Sarcodictyon. Small letters indicate few or sing 
neap tides and high water at specimens 
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spring tides is only about four feet, except during strong winter gales, when 
may reach a foot more. 

The habitats in which Parerythropodium hibernicum is abundant all 
face north-west, a fact which suggests that their distribution may be deter- 
mined, to some extent at any rate, by the currents set up in the Lough by 
the incoming and outgoing tides. The actual habitats in the Lough and its 
approaches of this and the other two species of Alcyonaria, Alcyonium 
digitatum and Sarcodictyon catenata, which occur in this region, are indicated 
in the sketch-map (fig. 1). Of these other species Sarcodictyon is moderately 
abundant in the Lough but Alcyonium has been found only three times as 
very small colonies, though it is much more abundant and robust on the 


rocks near the sea. 


GENERAL DESCRIPTION : 


The zoanthodeme forms a branching colony, whose strap-like out- 
growths adhere closely to the surface of flat slabs of rock’ in company with 
Sponges, Polyzoa—mainly arborescent species of Crisia, Bugula, Amathia 
and Scrupocellaria—, Tunicates, Spirorbis, Pomatoceros and other encrust- 
ing animals. The straps or stolons, in width from about I.5 to 6.5 mm, vary 
greatly in length with age and conditions of growth and may reach a length 
of 16 mm or more. As a rule the polyps are arranged in grops of up to 16 

so on more or less hemispherical swellings, which may be close together 
lore usually some 8 to 12 mm apart (fig. 2 and photo). Less com- 

ily, on large slabs, one edge of which is supported in such a way that 
there is plenty of room beneath the sloping slab, the swellings may become 


1 
} 


much larger and attain a diameter of 10 mm and a height of 15 mm, whilst 
the number of polyps in each of them may be as large as 30 (fig. 3). In 
some cases these larger swellings encroach on the interval of stolon, which 
originally separated them, so completely that their bases become closely 
contiguous and the effect of 
a single bifid outgrowth is 
caused. The stolons grow 
through and become over- 
grown by Sponges and other 
encrusting animals to such 
an extent that it is often 


quite impossible to estimate 


Fig. 2. Small colonies of Parerythropodium (con- the extent of a colony until 
tracted), with Pomatoceros, Leptoclinum and 
Sponges. these have been removed, 


1 It has been dredged once in about I.5 metres growing of a loose piece of Asco- 
phyllum nodosum, Knotted Wrack 
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Photograph (enlarged) of small colony in expanded condition 


and a single large colony appears to be a number of small separate 


colonies. 

When contracted the colonies are opaque, but when expanded the 
regions bearing the polyps are translucent, the polyps themselves transparent. 

Reaching a height of 13 mm, and a width of 6.5 mm across the tentacles 
and oral disc when fully extended, the polyps are completely retractile into 
eight-lobed cells or cups, which stand up slightly but distinctly above the 
general surface in younger colonies but touch each other and so form the 
general surface in older ones. 

Through the transparent wall of an expanded polyp the stomodzeum 
and below it the thread-like mesenteric filaments appear as pale pink 
structures, the main spicules of the 
tentacles are seen as eight contiguous 
white strands, and in ripe individuals 
the ova show clearly as smali orange 
red spheres. 

Although the tentacular region of 
the polyps of advanced colonies ap- 
pears to be colourless (white, in the 
contracted state on account of the 
drawing together of the spicules) it is 
in all probability very pale pink, for 
the single polyp which constitutes the 
beginning of a colony is quite a deep 


rose-pink in colour, the sub-tentacular ) 


. ‘ ; 3. Exceptionally massive colony on 
region of older polyps is pale rose edge of slab with Sponges 
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deeper through the basal half—, 
and the main part of the colony 
is full rose-pink in colour. The 
living tissue itself appears to 
be colourless (apart from the 
gonads), the colour being con- 
fined to the spicules, especially 
to the shorter and squatter types. 
Comparing the depth of colour 
with the shape and distribution 
of the spicules in the single-polyp 
stage and in colonies of different 
sizes one gets the impression that 
the spicules are each furnished 
with a more or less equal amount 
of pigment (if the colour be due 
to pigment ), except those of the 
inner coenenchyme which appear 
to be colourless, the depth of 
colour in any particular part of 
an individual or of a colony de 
pending upon the shape, size, and 
concentration of the spicules con- 


tained in it. 


SPICULES AND THEIR 
ARRANGEMENT. 


For the sake of convenience 


a piece of a colony which in 


cludes an expanded polyp and 
a portion of the general ccen- 
enchyme may be divided into six 
regions (fig. 4):—A. Tentacles, 


spicules. free region with pinnules: B. 
Tentacles, basal region fused to 


neighbouring tentacles and to the stomodeum (fig. 5): C. Column, 
modal region: D. Column, region of mesenteric filaments: E. 


+411 
if 


Column, <, which becomes the cup or cell on contraction and is continuous 
with the rind of the general colony: F. the main part of the colony. 
The spicules are most conveniently considered in the reverse order from 


that taken above. Those of the rind (figs. 6 and 7) are densely crowded to 
/ 
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gether and are of various 
shapes—dumb-bells (a), 
spindles (b), stars (c), 
crosses (d), clubs (e), of 
which the first predomin- 
ate; all are beset with 
compound warts, the 
dumb-bells resembling 
those of Alcyonium digi 
tatum (1, fig. 18), the 
clubs those of Eunephtha 
glomerata (2, fig. 1), 
rather than those of Par- 
erythropodium —norvegi 
cum (1, fig. 11), and their 
dimensions reaching 0.06 by 
0.05 mm, 0.16 by 0.05 mm, 
0.1 by 0.07 mm, 0.16 by 0.08 
mm, O11 by 0.04 mm re- 
spectively. The rind spi 
cules continue up the stalk 
of the column (EF) in 


eight petal-like groups 


just above the level of the 


| 
and, in single rows, to | 
| 
| 


inner end of the stomo- 


deum, whilst somewhat 0. 025. mm ——_ 
similar but more irregular 


| 
| 
| 
| 


Fig. 5. Section through stomodzeum and | 


ones torm tour rows in tacles.' 


vase ot ten 


the wall on this latter. The spicules of the inner ccenenchyme are also densely 
crowded together and though they resemble those of the rind in general are 
somewhat larger (figs. 7 and 8)—up to 0.2 by 0.05 mm—and lack the dumb- 
bell and the star forms. In the region of the mesenteric filaments (D) and 
the lower part of the stomodzal region (C) the spicules differ from their 
spindle-shaped neighbours of the coenenchyme in being more uniform in size 
(fig. 9)—0.18 by 0.01 mm to 0.23 by 0.04 mm—though occasional small branched 
forms (fig. 9)—o.1 by 0.05 mm—occur, and in being beset with smaller and 
less complex warts. They are relatively few in number and are disposed more 
or less transversely. In the upper stomodzal region (C) the spicules become 

, 6, 8, 9, 10, 11 spicules, 17, 18, 24 and 25 are magnified to the scale shown 


. 12, 19, 22, and 23 to that shown on fig. 12; and figs. 7, II, Ila, 13, 
and 21 to that shown on fig 
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lum-bells. (b) spindles. (c) stars. (d) crosses. (e) clubs. 


longer (fig. 10)—0.21 by 0.065 mm to 0.38 by 0.065 mm—are irregularly bent and 
are covered with small thorn-like projections (fig. 10a), occasionally with 
larger warts. Sometimes these last reach the dimensions of small branches 


whilst occasional crosses occur (fig. 10b). The arrangement of the spicules 


in this region gradually changes and the spicules become more numerous. 


the transverse position they begin to point gradually upwards in eight 


6 
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Fig. 7. Portion of section to show distribution of Fig. 9. Spicules from lower 
spicules in rind and outer ccenenchym« stomodeal region. 
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Ip 7. 


I] 


double rows, which form a zig-zag transversely, 


whose upper apices coincide with the central axes 


tentacles, whilst just below the bases of 


he tentacles they come to lie practically longi- 
tudinally and form eight broad bands, which 
up into the bases of the tentacles (B). In 
tentacle (fig. 11 b, 1, 2) the lateral spicules 
bands tend to lean outwards, many of 

t, so that they present a feather- 

like effect. In the free part of the tentacles (A) 
he band breaks up, the spicules becoming fewer _ 
and more slender, and lying more or less trans- 4. a : 
, Fig. 12. Portion of tentacle 


whilst in addition supporting spicules showing two pinnules in side 


- at the base of each pinnule, usually one to \6™ and two from within 
the tentacle, with supporting 
fig. 12). Most of the spicules at their | 
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ment of spicules, and individual spicules 


Fig. 11 and 11a. Tentacles showing arrange 
at different foci. 11. slightly leaen unged through pressure 


spicules in this part are more or less flattened and curved and are beset with 
blunt warts, but a fewer crosses occur also (fig. 11, p I—p 5, c). Those sup- 
porting the pinnules may be forked (fig. 11, p4), and some appear to be 


compound with a hinge-like joint (fig. 11, p 3), whilst their size and robust- 
ness diminish rapidly towards the apex of the tentacle, the distal spicules 


being only 0.06 by 0.91 mm though the basal ones are up to 0.21 by 0.06 mm. 


SECTIONS: 


The following points are brought out by means of sections. Although 


the upper surface is covered with ectodermal epithelium of varying thick- 
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ness this cannot be sharply 
delimited from the under- 
lying mesogloea, and is 
absent from the lower 
surface, which is bounded 
by a thin horny layer. The 
ceelentera or gastral ca 
vities of the polyps pene- 
trate the ceenenchyme to 
different depths, and com- 
municate with each other 
both by means of solenia 
and of endoderm tubes 
(figs. 13 to ). Of the 
former there are large 
ones (s) at the bases of 
the gastral cavities, very 
numerous small ones (s’) 
throughout the  ccenen- 
chyme, and of the latter 
ii wide ones at the periphery 


3. Transverse section through part of colony, 


I 
showing gastral cavities, endoderm connections, solenia, (¢) and through the sto- 


lons, in the latter of which 

they form a network (fig. 

19) and a complex mesh- 

work of fine ones (e’) 

throughout the  ccenen- 

chyme (figs. 17 and 18). 

Spicules are distributed 

all through the ccenen- 

chyme but are absent 

from the gastral cavities. 

The ova (figs. 13, 14, 

16, and 21) are sur 

rounded by an epithelium, 

which is continuous with 

that of the mesenteries, 

Fig. 14. Transverse section through part of colony, and between which and 
showing, especially, large solenia. Spicules omitted. 
the ovum proper is a 

transparent homogeneous layer (0, @, ofl). The nucleus () of the ovum 1s 


large—about a third of the total diameter of the ovum proper—and contains 


a large nucleolus (n’). So far testes have not been distinguished. 


fe) 
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Sections passing trans- 
versely through the gastral 
chamber of a partly retract- 
ed polyp (fig. 20) show in 
addition that the stomodzal 
wall is of some considerable 
thickness, about half of 
which is mesoglea from 
which the lining ectoderm 
cannot be sharply disting- 
uished, that the siphono- 
glyph is furnished with very 
long cilia, that the four 
rows of spicules lie in the Hig. 15. Section showing main endoderm connection 
mesogloea against the endo- between gastral cavities. 
derm, and that the muscles on the dorsal and ventral mesenteries are ver\ 
well developed. 

Longitudinal sections show something of the method of folding of the 
retracted polyps (figs. 16, 21, and 

Sections passing through tentacles (figs. 2: 5) show that these 


contain a wide lumen, lined by a single layer of endoderm, continuous with 


(2 


"94 


~ 


Fig. 16. Sagittal section passing through part of stolon. Spicules omitted. 
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Fig. 20. Transverse section passing 
through siphonoglyph. One of the 
mesenteries is broken and its muscle 
turned over. The stomodeal spicules 
are slightly displaced on account of 
splits. The ectoderm and mesoglcea 
are not sharply delimited. 
that of the gastral cavity 
proximally, and _ distally 
with those of the pinnules, 
and that both mesogloea 
and ectoderm are compara- 


tively thick. 


OBSERVATIONS ON 
LIVING COLONIES: 


Observations made on 
living colonies point to 
several interesting facts, 


amongst which are that the 


network between gastrz 


polyps are very. rarely 


either quite fully expanded 


or completely retracted, and 


that they feed—very largely 


at any rate—by ciliary 
action, which continues 
even when they are half 
closed. In the usual con- 
dition of extension the ten- 
tacles are stretched out 
around the oral disc but 
with their distal ends some- 


what higher than it, and 
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Sagittal section showing folding of column of retracted polyps, main solenia, etc. 


Section showing endoderm within retracted polyps. 
omitted 


Z. 1931. 13 
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5. Section through part of three tentacles. 


‘ig. 24. Section through tentacl Fig. 26. Diagram of extended polyp, “full-face”. 
showing pinnules 


heir edges turned slightly inwards so that they form gutters discharging 


into the oral disc (fig. 26). The tips of the tentacles are turned upwards and 
inwards, the pinnules outwards over the edges of the gutters. (Under natural 
conditions the colonies hang downwards so that the tentacles are in point 


of fact lower than the oral disc.) 


Viewed “full-face” under a binocular microscope or low power a polyp 
in this state shows also the arrangement of the main spicules, the mesenteries 


seen both through the oral disc and within the extended mouth opening 
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through the stomodzeum to extend from the last to the periphery of the oral 
disc in the bays between the tentacles—, the stomodzeum, and the mouth 
proper at its inner end. 

When disturbed a polyp contracts in definite stages. First the tentacles 
contract slightly, their tips bend over more and the stalk of the column 
begins to contract. If the disturbance continues these movements proceed 


until the stalk is so contracted that it forms the cell or cup, and the bend- 


ing inwards of the tentacles involves their bases, with the result that they 


become arched up over the basal disc with their apices directed towards it 
In three-quarter view the general appearance is now like 
a crown-mace with a thick handle. The part above the 
stalk next contracts and invaginates into the cup, carry- 
ing with it the tentacular region. Contraction often stops 
at this point, leaving a very distinct eight-rayed cup sur 
rounding a sixteen-pointed star with eight prominent 
white ridges—the aboral faces of the curved-in tentacles 
passing to the eight longer points of the star, and lower 
regions between them passing to the eight shorter points ee Seer 
caused by the mesenteries (fig. 27). Exceptionally con- hall-thoned salye: 
traction may continue until the polyp is entirely covered “full-face” 
by the rays or verruce of the cup which meet above it after it is completely 
submerged in the gastral cavity. 

That ciliary feeding, or at least that ciliary currents are set up along 
the tentacles and into the gastral cavity, even by half-closed polyps, may be 
shown quite clearly by means of a small quantity of neutral-red powder, the 
particles of which are carried along to the inner end of the stomodzeum, up 
the gastral cavity as far as the oral disc, and then down into the inner 
regions. This may proceed until the whole colony becomes opaque. 

Occasionally a tentacle may jerk over towards the oral disc in such a 
way as to suggest that it is conveying some larger particle to the mouth 
opening, and the fact that the pinnules are covered with crowded groups 
of nematocysts seems to indicate that prey of some considerable size may 


be eaten, though that this is actually the case has not yet been established. 


OVA AND YOUNG STAGES: 


Ova are produced during the winter in 
grape-like clusters, attached to the mesenteries 
below the mesenterial filaments, and the lower 
parts of these mesenteries are so tough and 
fibre-like that they may be pulled away from : 
28. Portion of a mesentery 


the polyp wall (fig. 28). The ripe ova are shed with attached ova. 
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towards the end of June, and the single-polyp stage and colonies consisting 
of two or three polyps have been found towards the end of July. 

The youngest stage found so far, though arrarently older than the 
Haimeia hyalina of KOREN and DANIELSSEN (15), would seem to support 


Brocn’s view (1) that the latter is merely a young P. norvegicum. It also 


leads one to wonder whether Wricut’s Hartea elegans (38) dredged off 


the West coast of Ireland was a young P. hibernicum or the first stage of 
a related form. 


SPECIFIC CHARACTERS: 


Zoanthodeme strap-like, incumbent, branching, bearing groups of polyps 
on thickened regions. Fully expanded polyps, including an extension from 
the base which when contracted forms an eight-rayed cell or cup, into which 
the polyp proper is completely retractile, 13.00 mm high. The whole of the 
eversible part of the polyps, especially the upper region containing large 
1umbers of spicules in the form of spindles, clubs and crosses. The rind and 
inner coenenchyme crowded with spicules, in the former mainly dumb-bell 
shaped, in the latter mainly spindle-shaped. The stomodeum with four rows 

f spicules arranged longitudinally. The general colour rose-pink, 

‘ly orange-yellow. Internally there is a great development both of solenia 


f endoderm tubes. Perennial. 


SYSTEMATIC POSITION: 


an inner horny skeleton combined witl 
spicules of various shapes, and of both direct basal and in- 


gastral cavities clearly place this 


between the 
‘Op dium, whilst the place of 

appropriate 

relative appears to be P. norv 

thought that it might be a shallow-water form of this, 
to resemble it from the available descriptions. Attempts 
nd DANIELSSEN’s type material failed, for it is not in the 
as stated by KUKENTHAL (loc. cit.), a request 
Bergen Museum produced a specimen and a kind Jetter 
GRIEG, which, however, only complicated the position, 
i letter shows :—‘“I send you a small colony 
Dan. & Kor. from Trondhjemsfjord. Dr Brocnu 
(Erythropodium) norvegicum but I find that 
young stage of Alcyonium digitatum.” And so 
indicate the diversity of opinion 


KUKENTHAL’s scheme has been 
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followed merely because it enables one to place the new species in regard 
to the species previously described, and without any consideration of the 
validity of the views of different authors. 

The difficulty was finally overcome through the kindness of Dr Hyat 
MAR Brocn, and of Dr O. NorpGarp of Trondhjem, the latter of whom 
sent for comparison the micro-preparations of A. digitatum and P. nor 
vegicum made by and lodged in the Museum by Dr Brocn. Comparison 


of the spicules of the Irish form with those of the latter, coupled with their 


distribution through the whole of the eversible part of the polype and the 


great development of the secondary communications between the polyps, 
seem to point conclusively to the fact that we are dealing with a new 
species, granting that the usually recognized criteria are valid. 

[ wish to tender my sincere thanks not only to Dr H. Brocn, Dr O. 
NORDGARD, and Dr J. A. Griec for the help acknowledged in the paper itself 
but also to Capt. A. K. Torron, of the British Museum (Natural History) 
for help with literature and specimens for comparison, to Dr F. Pax of the 
Natural History Museum, Breslau, who kindly sent me a large number of 
specimens for comparison, and to Prof. E. S. Goopricu for much valuable 


criticism and advice. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DEN BAU 
DER ARTHRODIRA 
ANATOL HEINTZ 
Oslo. Norwegen. 


Vorgetragen: Versammlung der Palaont. Ges. in Halle a. d. S. Sept. 1931 


In den letzten Jahren wurde die eigentumliche Gruppe der devonischen 
Panzerfische der Arthrodira einem eingehenden Studium unterworfen 
und es erschienen mehrere interessante Arbeiten auf diesem Gebiet. 

Wie bekannt besteht der Panzer der Arthrodira aus zwei Teilen: dem 
Kopf- und dem Rumpfpanzer. Mit Hilfe von zwei Gelenken sind die beiden 
Teile beweglich miteinander verbunden. 

Der Kopfpanzer (Fig. 1) bedeckt den ganzen Kopf, und nur eine 


schmale Spalte auf der Unterseite zwischen beiden Zweigen des Unterkiefers 


bleibt unbeschitzt. Der ganze Panzer zerfallt beim grossten Teil der Arthro 


dira’ ganz naturlich in zwei Teile: das Kopftdach und die Seitenplatten des 
Kopfes. 

Das Kopfdach besteht aus drei unpaaren symmetrischen Medianen und 
sechs Paar unsymmetrischen Seitenplatten. Irgendeine Homologie zwischen 
diesen Platten und den Knochen im Schadel der anderen Wirbeltiere ist, 
meiner Meinung nach, schwer zu finden. Aus diesem Grunde ist es vorteil 
haft, die neutrale von TRAQUAIR vorgeschlagene Nomenklatur fiir die 
einzelnen Platten zu benutzen und nicht die ftir die Knochen anderer Fisch 
benutzten Namen zu gebrauchen. Alle Platten des Kopfdaches sind gewohn 
lich mehr oder weniger stark miteinander verbunden und werden daher nut 
selten isoliert gefunden. Das Kopfdach war in Wirklichkeit viel starker von 
} 


gvebogen, als wir es bel fossilen 


Seite zu Seite wie auch langs der Medianlinie 
Tieren beobachten. 

Sind die einzelnen Platten des Kopfdaches sehr solid miteinander vet 
bunden, so weisen die Seitenplatten des Kopfes (Fig. 1) keine besonders 
starke Verbindung auf. Sie sind sehr selten in Kontakt miteinander gefunden 
worden, was uns erklart, warum gerade diese Teile des Arthrodira-Kopfes 


bis jetzt so unvollstandig bekannt sind. 
aus Wildungen ist di 
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Die grosste der Seitenplatten ist die Sub-orbitale (SO), die die Augen- 
hohlen von unten begrenzt und mit dem Kopfdach in Kontakt steht. Vor 
ihr ist eine kleine Platte — die Post-nasale (PN) — placiert. Zusammen mit 
der Rostralen () begrenzt sie die Nasendffnungen. Hinter der Sub-orbitalen 
befindet sich eine kleinere, dreieckige Platte die Post-sub-orbitale (PSO). 
Diese bildet die hintere aussere Ecke des Kopfes und dient als Befesti- 
gungsstelle fur den Unterkiefer. Zwischen der Sub-orbitalen und der Post- 
sub-orbitalen auf der einen Seite und dem Kopfdache auf der anderen ist 

ein kleines schmales 
Plattchen angebracht, 
welches ich mit Sicher- 
heit bei Cuccosieus 
konstatiert als 
,Internale’ bezeichnet 
habe. 

Die wubrigen Sei- 
tenplatten sind die 
wirklichen ,,Kiefer- 
platten™. 

Der ganze Mund- 


apparat besteht aus 


ig. I. Kopfpanzer von Cocosteus decipiens Ag. Kop zwei grossen, langen 
ach: MB Median-basale, EB Externo-basale, C Centrale, 


Marginale, Post-marginale, PtO  Post-orbitale, sogenannten Unterkie- 
‘O Pre-orbitale, Piniale, R Rostrale. Seitenplat- fern und zwei Paar 
des Kopfes: SO Sub-orbitale, PSO Post-sub- 
‘bitale, Jt Internale, PN Post-nasale, Median-supra 
gnathale, ASG Antero-supra-gnathale, PSG Postero-supra- medianen Oberkiefer- 
enathale, /G Infero-gnathale. 


paarigen einem 


element (Fig. 1). 

Das mediane Element der Oberkiefer habe ich mit Sicherheit nur bei 
Coccosteus decipiens und minor gefunden (Fig. 1, MSG). Es ist dieselbe 
Platte, die JAEKEL (1903) als ,,Copula‘‘ beschrieben hat. Sie war streng 
symmetrisch gebaut und unter der Rostralen — zwischen beiden vorderen 
Oberkieferelementen placiert. Ich nenne sie die Median-supra-gnathale. 
Fruher ist nur einmal eine unpaare Kieferplatte von einem Arthrodir be- 
schrieben worden, und zwar von HussakoFr (1909, Dinognathus). 

Die vorderen paarigen Kieferelemente, die Antero-supra-gnathalen 
(,,Pre-Maxilla“, Fig. 1, ASG), sind kleine, spitze Gebilde, die zum Bei- 
spiel bei Dinichthys (Fig. 4) einem grossen Stosszahn ahnlich sind. Die 
zweiten Kieferplatten, die Postero-supra-gnathalen (,,Maxilla‘, Fig. 1, PSG), 
sind mehr langlich. 

Beide Paare der Oberkieferplatten sind teilweise unter den Sub-orbitalen 


placiert und mit Hilfe von Knorpel oder Bindegewebe an sie befestigt. 
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Der Unterkiefer der Arthrodira (Infero-gnathale, Fig. 1, JG) besteht 


> 
2). 


aus dem vorderen sogenannten funktionalen Teil und dem Blatt 


I 
Der erstere dient als Beissapparat, und hier sind die zahnartigen Tuberkeln, 


die scharfen Scheiden usw. placiert. Das Blatt ist nur der Trager des beissen- 
den Teiles. 

Im Jahre 1919 hat 
ADAMS ein eigentum- 
liches Plattchen  be- 
schrieben, das auf dem 
Hinterende des Blattes 
bei einem Exemplar 
von Dinichthys be- 
festigt war (Fig. 3). 
Diese dreieckige Platte 
Weist eine deutliche 
Vertiefung auf eine 
Art von Gelenkgrib- 
chen. Auf der Innen- 
seite der fruher er- 
wahnten Post-sub-orbi- 
talen habe ich (bei 
Dinichthys) eine deut- 
liche Verdickung ge- 
funden. Ohne Zweifel 
war der hintere Teil 
des Unterkiefers hier 
mit der Post-sub-orbi- 


Funktionale Teil <:—> Blatt. 
talplatte verbunden, 


‘ig. 2. Unterkiefer von verschiedenen Arthrodira (teil- 
und wir haben es hier  weise nach DEAN). 1. Dinichthys, 2. Stenognathus, 3. Diplo- 
mit einer Art von ,,Kie- gnathus, 4. Mylostoma 

fergelenk“ zu tun (Fig. 4). Beinahe denselben Mechanismus hat schon 
JAEKEL bei Pholodosteus beschrieben, doch hat er irrtimlicherweise eine 
Platte vom Bauchpanzer die Intero-laterale — zur Bildung des Unter- 
kiefers herangezogen. 

Betrachten wir jedoch mehr eingehend das Kiefergelenk bei den Arthro- 
dira, so fallt es uns auf, wie ausserordentlich schwach es ausgebildet ist. 
Ziehen wir in Betracht, dass die enormen Unterkiefer z. B. eines Dinichthys 
keine eigentliche Gelenkgrube oder Kondylus aufweisen und dass die Ver- 
dickung auf der Post-sub-orbitalen und das Griibchen auf der Gelenkplatte 
des Unterkiefers von der Seite nicht auf dem resp. oberen und unteren 
Teil dieser Platte placiert sind, so ist es klar, dass wir hier unmé6glich 


von einem effektiven ,,Gelenk“‘ sprechen konnen. Es ist eher die Stelle. wo 


v 
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zwei Platten 


waren. Wir 


mit Hilfe von Ligamenten beweglich miteinander vei 
werden spater sehen, dass das Kiefergelenk bei den 
Irthrodira durch ein anderes, kraftigeres Gelenk ersetzt worden ist 

Die Entwickelung des eigentlichen Beissapparates ist sehr verschieden 
bei den verschiedenen Reprasentanten der Arthrodira (Fig. 
- sehr abweichende 


gepragten 


2). Wir finden 
Formen vom typischen Raubgebiss bis zum aus 
Mahlgebiss. Und gerade die mikroskopische Struktur der Kiefer 

elemente ist ei de 


ne der interessantesten Erscheinungen im 
uber welche die 


Bau der Arthro 
Meinungen der verschiedenen Forscher ziemlich stark 
inandergehen 


HEINTZ) 


die Arthrodira 
ahnartigen’’ Tuberkeln 


keine Zahne_ be 
ausschli 
(PANDER, D1 


iesslich aus echtem 
HussAKOF, JAEKEL, STETSON 


1925 den Unterkiefer eines 


AN. 


Arthro- 
ven, der typische Zahne mit 
kleinen Zahne 


be schriel 
nd Emaille aufwies. Die waren in mehreren 
\uch OprvuceEV hat ich (1931) den Bau der Zahne 
trautscholdi Ea. beschrieben. Nach Untersuchungen 
jedem Tuberkel 

und innen 


Er 


seinen 
Schicht von 


aus 
zuerst in Zement, 
konnte keine 


Osteo-dentin“ 


darautl 
Spuren von 


Pulpa oder Emaille 


gelang es mir, 

dieser Form an- 
diesem ind nicht weniger 
‘troffen, und zwar so, 
den 


dass bei 


vordere der basale Teil 


ause 
a 
J 
4 
7 //) 
We 
0 4 a 3 4 —_ 
2, 3. Unterkiefe n Dinichthys. A funktionaler Teil, B Blatt, C post-infero-gnathal 
Platt Im Gelenkgrubchen, d zahnartige Tuberkeln (nad! 
Eine Reihe von Aut 
sitzen und dass ihre ,,z 
eve 
HEINTZ). STENSIO dagegen hat im Jahre 
lira aus dem O 
Pulp 17 
Reihen angeordn 
von ¢ steus 
esteht die duss 
allmahlich nach 
Knochengewebe ubergeht. Hl 
<onstatieren 
Wahrend meiner Studien tiber 
einen guten Schliff durch Tuberkeln at 
zufertigen (Fig. 5; Taf. I u. II). Au 
als sechs Tuberkeln im Querschnitt ge 
hinteren Tuberkeln nur die opitze, be 
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troffen sind (Fig. 5). Auf diese Weise kénnen wir uns ein ziemlich gutes 

Bild des mikroskopischen Baues des ganzen Tuberkels bilden. 

Betrachten wir zuerst die drei vorderen Tuberkeln, die uns der Quer- 
schnitt im basalen Teil zeigt und die noch miteinander in Verbindung stehen 
(Fig. 5; Taf. 1: 2; Taf. Il: 1 u. 4). Hier ist typisches Knochengewebe aus- 
gebildet, doch sind die Haversschen Kanale ziemlich schmal und der ganze 
Knochen erscheint aut 
diese Weise recht kom- 
pakt. Knochenzellen sind 
iiberall zu sehen. In den 
peripheren Schichten sind 
sie ziemlich regelmassig 
angeordnet und von sehr 
charakteristischer, koni- 
scher Gestalt (Taf. I: 

Taf. II: 4). Die Spitze 

des Konus ist nach aussen 

gerichtet, und von_ hier 

aus beginnt ein kraftiger 

Auslaufer, der perpendi- 

kular zur Oberflache des 

Tuberkels steht. Er ver- 

zweigt sich rasch und bil- 

det ein ganzes Netzwerk 

von feinen, unregelmassig 

angeordneten Kanalen. 

Vom basalen, breiten Teile 

der Zellen gehen auch 

einige Auslaufer, doch 

sind sie viel kleiner und 7! hi rgelenk™ bei Dinichthys. A vo 
innen gesehen (nach HEINTZ). 

dunner. Die  ausserste 


Schicht des Tuberkels ist, soviel man sehen kann, vollstandig frei 


Knochenzellen und nur mit verastelten Zellenauslaufern angefullt. 
Ein wesentlich anderes Bild finden wir in den hodheren Teilen des 


Tuberkeln 


Tuberkels, wie es uns der Querschnitt durch die drei hinteren 


deutlich zeigt (Fig. 5; Taf. I: 1; Taf. II: 3). 

Im zentralen Teil finden wir noch deutliche Haverssche Kanale und 
auch einzelne Knochenzellen sind hier und da zu sehen. Doch der grosste 
Teil des Tuberkels ist mit dtunnen, unregelmassig angeordneten Rohrchen 
gefullt, die von ziemlich groben Kanalen ausgehen und ihrerseits in feinere 
Zweige zerfallen. Besonders deutlich sehen wir diese Anordnung im peri- 


pheren Teile des Tuberkels, wo die einzelnen Rohrchen beinahe perpen- 
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dikular zur Tuberkeloberflache verlaufen (Taf. II: 3). Dieser Teil erinnert 
nicht so wenig an die periphere Zone im basalen Teil des Tuberkels. Auch 
hier haben wir ,,Knochenzellen‘‘, von welchen die feinen R6hrchen ausgehen. 
Doch bei einer Untersuchung unter dem Binokularmikroskop ist es leicht 
zu konstatieren, dass diese ,,Knochenzellen“ in Wirklichkeit nur im Quer- 
schnitt getroffene grobe Kanale sind und die feinen Rohrchen die von diesen 
Kanalen in verschiedenen Niveaus ausgehenden feinen Zweige. An ein- 
zelnen Stellen ist jedoch das Bild mehr kompliziert und es sieht so aus, als 
hatten wir eine Reihe von tiber- und nebeneinander stehenden groben Zellen 
vor uns, die mit Hilfe von Kandlen verbunden sind (Taf. II: 3, a). 

So sehen wir also, dass, ganz in Ubereinstimmung mit Osrucevs Unter 

suchungen, die Tuberkeln bei Coccosteus decipiens aus zwei Schichten be 
stehen: im Zentrum und im ba- 
salen Teil aus echtem Knochen- 
gewebe, im peripheren Teil aus 
einem Gewebe, das nicht mehr 
den typischen Knochenbau auf- 
weist. 
Doch konnen wir diese Ge 
webe noch nicht als typisches 
Dentin betrachten, da hier keine 
Pulpa und keine feinen, paral- 
F durch Tuberkein aus lel laufenden Kanale zu finden 
steus decipiens Ag. sind. Vielleicht haben CLay- 
POLE (1893) und Moopie (1920) recht, wenn sie behaupten, dass die 
,Zahne“ bei den Arthrodira einen Ubergang zwischen echtem Knochen- 
gewebe und echtem Dentin vorstellen. Der Name, den Opsrucev daft 
braucht, und zwar ,,Osteodentin‘‘, muss als sehr treffend fir diese Gebilde 
betrachtet werden. 

Konnen wir die Tuberkeln bei Coccosteus fur echte Zahne ansehen: 
Wir finden ja hier keine Emaille, kein echtes typisches Dentin und keine 
Pulpa vor. Die Tuberkeln gehen im basalen Teil ganz allmahlich in den 
Kieferknochen tiber. Meiner Meinung nach ist es schwer, sie, wie OBRUCEV 
es macht, fiir echte Zahne zu halten, besonders wenn wir in Betracht ziehen, 
dass diese ,,Zahne“ bei den Arthrodira nur in sehr seltenen Fallen als Zahne 
venutzt werden (vielleicht bei Trachosteus und Diplognathus). Beim grossten 
Teil der Arthrodira ist die Funktion des Beissens ganz vom eigentlichen 
Knochen des unteren und oberen Kieferelementes ubernommen. Zum Bei- 
spiel bei Coccosteus und Dinichthys werden deutliche, scharfe Scheiden auf 


den Kiefern ausgebildet (Fig. 2 u. 3), die die Festhaltung und Zerkleinerung 


der Nahrung besorgen. Die mikroskopische Untersuchung dieser Scheiden 


erweist, d ie ausschliesslich aus echtem Knochengewebe bestehen (Taf. 
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Fig. 6. Stellung des Kieferapparates bei einem Dinichthys. A richtige Stellung der 
Kiefer (im Querschnitt), B unrichtige Stellung der Kiefer (im Querschnitt). 


II: 2). Knochenzellen und Haverssche Kanale sind bis zur aussersten Schicht 
der Scheide zu finden. Das Tier hat also auf diese Weise nur echte Knochen 
als Beissapparat benutzt. Eine ganz alleinstehende Erscheinung in der Tier- 
welt. Da eine Neubildung von Knochen auf den Scheiden ausgeschlossen 
ist, wurden die beissenden Elemente des Ober- und Unterkiefers im Laufe 
der Jahre mehr und mehr abgenutzt. Wir finden denn auch, dass die Kiefer- 
elemente ziemlich stark an Breite variieren, je nach dem Alter des Tieres 
und nach dem Grad ihrer Benutzung. Auch die Anzahl der Tuberkeln auf 
den Kieferelementen muss mit dem Alter abnehmen, da sich die Scheide 
mit der Zeit abnutzt und auf Kosten des tuberkelbesetzten Teiles immer 
weiter nach hinten ausstreckt. Auf dem Schliff sieht man auch deutlich, wie 


die gerade Scheideflache schon ziemlich tief in den ersten Tuberkel ein 


gedrungen ist (Fig. 5; Taf. Il: 1). Diese Erscheinung erklart uns, weshalb 


die Anzahl der Tuberkeln auf der Infero-gnathalen eines Coccosteus so stark 


variieren kann. 
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bekannt findet man immer den Unterkiefer der Arthrodira als 
lig isolierten rechten und linken Zweig. Niemals sind Spuren von 
mphysialer Verbindung konstatiert. Im Gegenteil sind bei Coccosteus (und 
anderen Formen) gerade auf den symphysialen Teilen des Kiefers 
‘tige Tuberkeln zu finden. Betrachten wir jedoch z. B. den 

rkiefer von Dinichthys, so sehen wir, dass eine glattpolierte Flache 
issflache auf dem vorderen Teile des Kiefers ausgebildet ist (Fig. 3, 
ist in ihrem ganzen Verlauf vollstandig im selben 
in einem scharfen Winkel zur Ebene des eigentlichen 
e) steht. Mit dieser Beissflache berthrt der Unter- 
‘lemente, wo wir entsprechende glatte Flachen vor- 
Der ganze Apparat wirkt ungefahr wie die Scheiden 
Nun wissen wir, dass eine Schere nur dann effektiv 
wenn die Ebene der Scheiden perpendikular zur Bewegungs- 
Xs ist klar, dass dasselbe beim Gebiss eines Dinichihys der Fall 
muss. Mit anderen Worten, bei der Rekonstruktion der Mundteile 
mitissen wir die Beissflachen genau vertikal stellen (Fig. 6 A), da die Be- 


gungsachse genau horizontal placiert ist. Werden die Unterkiefer in solch 


tion gestellt, sind die Oberflachen der eigentlichen Unterkiefer 


), sondern schrag nach innen placiert. Dies 

die ausseren vorderen Spitzen der Kiefer weit voneinander zu 
wahrend die unteren, im Gegenteil, einander bertthren. Der 
iale Teil des Kiefers wird auf diese Weise schrag nach oben 
d die symphysialen Tuberkeln werden frei zu stehen kom 
1, aller Wahrscheinlichkeit nach, gegen das mediane Element 
iden Zweige des Unterkiefers waren gewiss im 


rch Knorpel oder Bindegewebe zusammengehalten. 
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Bei verschiedenen Formen sind 
doch konnen wir immer dieselben 
dir besteht ‘r Rucken 
A, MD) 
mediane 
ausgebildeten Kiel, der augenscheinlich 
\uf den 
und Rumpf- 
7 A, AL, PL) 
letztere besteht aus zwei 
B, 


ch flach. Bei palaontologisch alteren 


und zwei Paar Seitenplatten (Fig. 7 
ziemli 


Bauchpanzer unmittelbar in Kontakt, bei 


nicht menr ve 
pbewirkt, dass 
4 1 1 
stenen omme 
anze sympny\ 
gvericnte sein 
men. Sie arbei 
()perkiete 
unteren vorderen Teil 
Wenden wir uns jetzt de 
ind bauchpanzer bDesteh (Fig 
Pat Zer z1en cn vari1erend 
Danzer aus einer grossen med 
4 ne 17 
Seitenpiattel (Fig. ADL, 
Unterseite einen Stark 
Muskelhefestiouno edient hat 
raftige Gelenke vorhanden (] 
panzer miteinander verbunden. 
nen m iem a ichnpanze 
VMiediane! Me. 
AVL, PV] ind 1st gewohnlich 
rorme! stene! Nucken- und 


UNTERSUCHUNGEN UBER DEN BAU DER ARTHRODIRA 


jungeren sind sie mit Hilfe von nur zwei Seitenplatten — der Intero-lateralen 


und Spinalen — miteinander verbunden (Fig. 7 A u. B, Sp, JL). Die Intero- 


laterale ist eine langliche Platte, die scharf der Lange nach gebogen ist. 
Ihr unterer Teil bildet die unmittelbare Fortsetzung des Bauchpanzers, der 
obere steht mit der antero- 
lateralen Platte in Verbin- 
dung. Die Spinale, die beson- 
ders kraftig bei den Acantha- 
spiden ausgebildet ist, kann 
beim grodssten Teil der ande- 
ren Formen auch gefunden 
werden. Sie ist immer zwi- 
schen der Antero-lateralen 
und der Antero-ventro-late- 
ralen eingeschaltet (Fig. 7 A 
u. B, Sp). 
Wir haben nun den Bau 
des Kopf- und Rumpfpan- 
zers beschrieben und wollen 
jetzt die sie verbindenden 
Gelenke naher  betrachten. 
Wie schon JAEKEL und ABEL 
betont haben, sind es typische 
Sperrgelenke. Der machtige 
Kondylus ist auf dem Rumpf- 
panzer placiert (Fig. 7 A, k), 
die Fossa-Kondyli auf dem 
Kopfpanzer (Fig. 1, fk). 
Dieses Gelenk ist ungewohn- 
lich kraftig entwickelt und Fig. 7. Korperpanzer von Coccosteus decipiens Ag 
muss ohne Zweifel eine vi median Gareale, 
. Antero-dorso-laterale, PDL Postero-dorso 
tale Bedeutung ftir das Tier laterale, AL Antero-laterale, PL Postero-laterale, 
Sp Spinale, /L Intero-laterale, AVL Antero-ventro- 
laterale, PV L Postero-ventro-laterale, AMV Antero 
den Kopf im Verhaltnis zum median-ventrale, JV Median-ventrale. 


gehabt haben. Es_ erlaubt 


Rumpf zu heben und zu senken. Was fiir eine Rolle konnte diese Bewegung 
spielen 7 

Ziehen wir die ausserordentlich schwache Entwickelung des Kiefer- 
gelenkes in Betracht, so kommt uns unwillktrlich der Gedanke, ob dieses 
Gelenk nicht mit dem Offnen des Mundes in Verbindung zu stellen ist. Diese 


Annahme wurde schon im Jahre 1919 in Amerika von ADAMS, in Deutsch 


Ss 


land von JAEKEL gleichzeitig und unabhangig ausgesprochen. Der ganze 


16. 1938. 
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Mundmechanismus bei Dinichthys (nach Heintz). A Mund geschlossen, B Mund 
und II Muskeln, die den Mund offnen, III und IV Muskeln, die den Mund 
schliessen. 


Mundmechanismus wtirde dann, nach meinen Untersuchungen, auf folgende 


Weise funktionieren (Fig. 8): die grossen, kraftigen Muskeln gehen vom 


hinteren medianen Teil des Kopfes zum Kiel auf der Medianplatte des 


Rumpfpanzers (Fig. 8, I). Bei ihrer Kontraktion wird der Kopf gehoben 
S 
und als Folge davon — fallt der Unterkiefer automatisch nach unten, 


da das ganze ,,Kiefergelenk‘‘ auch nach oben geschoben wird. Sehr wahr- 
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scheinlich waren ausserdem noch ein Paar Muskeln vorhanden, die von dem 
Unterkiefer zum Bauchpanzer verliefen und die Bewegung des Mundes 
erleichterten (Fig. 8, IV). Ein Paar andere Muskeln liefen von den hin- 
teren Seiten des Kopfschildes schrag nach unten zu einer Verdickung auf 


der Antero-lateralen (Fig. 8, II). Bei der Kontraktion dieses Paares wurde 


der Kopf mit grosser Kraft nach unten geschoben und der Mund geschlossen. 


Auch hier war hochstwahrscheinlich ein anderes Paar Muskeln vorhanden, 
die vom Unterkiefer zur Sub-orbitalen verliefen und die Bewegung des 
Unterkiefers nach oben erleichterten (Fig. 8, III). 

So stehen in dieser Hinsicht die Arthrodira ganz isoliert zwischen allen 
anderen Tiergruppen. 

Wir wissen ausserordentlich wenig uber die inneren Organe bei den 
Arthrodira. Das Gehirn war sicher in einem knorpeligen Endokranium ein- 
geschlossen, das nicht fossil aufbewahrt werden konnte. Die sparsamen Ein- 
drucke, die wir auf der inneren Seite des Kopfdaches finden, geben uns ein 
sehr unvollstandiges Bild von der moglichen Form des Endokraniums. 

Eine sehr merkwirdige Erscheinung ist das Faktum, dass man niemals 
deutliche Reste von Kiemenbogen bei den Arthrodira gefunden hat. Hochst- 
wahrscheinlich waren die Kiemen im hinteren unteren Teile des Kopfpanzers 
placiert, so dass die Kiemendffnungen zwischen dem Kopf- und Rumpf- 
panzer zu liegen kamen und die Intero-laterale die Hinterwand der Kiemen- 
region bildete. Der ganze Kiemenapparat muss da ziemlich kompakt gewesen 
sein. 

Den Bau des inneren Skelettes, der besonders gut bei Coccosteus deci- 
piens Ag. bekannt ist, werden wir hier nicht behandeln. Das einzige, was 
wir betonen mussen, ist, dass selbst Fragmente von Brustflossen bei den 
Arthrodira nie vorgefunden worden sind. 

Wie bekannt, kommen die Arthrodira nur im Devon vor. Sie beginnen 
schon im unteren Devon und lassen sich durch die ganze Formation ver- 
folgen. Trotz ungewohnlicher Einheitlichkeit im Grundplan des Panzerbaues 
variieren die Arthrodira stark in ihrer Ausbildung und Anpassung. Wir 
k6nnen im grossen und ganzen folgende Stufen in der Ausbildung der 
Arthrodira verfolgen: 

Als die altesten und in ihrer Weise meist primitiven Formen mussen 
die Acanthaspiden aus Spitzbergen betrachtet werden (Fig. 9: 1). Bei ihnen 
sind bis jetzt nur das Schadeldach und der Korperpanzer bekannt, keine 
Seitenplatten des Kopfes wie auch keine Kieferfragmente sind gefunden. 
Der Abstand zwischen den schwach ausgebildeten Kondyli ist klein, wie auch 
die Liicke zwischen Kopf- und Rumpfpanzer. Der Kiel der Median-dorsalen 
ist schwach entwickelt, entsprechend den schwachen Muskelfeste-Abdrticken 


auf dem hinteren Teil des Kopfes. Der Rumpfpanzer ist sehr lang und flach 
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und die einzelnen Platten 
sind stark zusammenge- 
wachsen. Der Stachel ist 
machtig ausgebildet. 
Schon bei Phlycten- 
aspis (Fig. 9: 2) ist der 
Panzer viel hoher und 
deutlich in einzelne Plat- 


ten zerlegt. Der Abstand 


zwischen den Kondyli ist 
grosser, die Krispa auf 
der Median-dorsalen star- 
ker ausgebildet. Der Sta- 
chel im Gegenteil ist viel 
kleiner geworden, wie 
auch die  Kontaktlinie 
zwischen Rucken- 
und Bauchpanzer viel 


kurzer ist. 


Als nachste Stufe 


muss Coccosteus (Fig. 9: 


3)  betrachtet werden. 


Hier ist der Abstand 


zwischen den Kondyli 
ziemlich gross, wie auch 
die Licke zwischen Kopf- 
und Rumpfpanzer. Der 
Kopf konnte stark nach 
oben gehoben und_ der 
mit kraftigen Kiefern be 
waffnete Mund weit ge- 
Offnet werden. Der Sta- 
chel ist schon stark redu 
wiert und der Einschnitt 
ywischen Rutcken- und 
Rauchpanzer ziemlich tief 
geworden. Doch steht noch 
die Postero-laterale in 
rthrodira-Entwickelung. 1. dcanth 
2. Phlyctenaspis, . occosteus, 


4. Dinichthys ventro-lateralen. 


Kontakt mit der Postero 


Der amerikanische Dinichthys (Fig. 9: 4) ist noch weiter spezialisiert 


Die Kondyli stehen weit voneinander und sind ungewohnlich machtig aus- 
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gebildet entsprechend den kraftig entwickelten Kiefern. Der starke Kiel 
auf der median-dorsalen Platte und die tiefen Gruben fiir die Befestigung 
der Muskeln auf dem hinteren Teil des Kopfes weisen deutlich darauf hin, 
wie kraftig die Beissmuskeln gewesen sein mussen. Der ganze Rumpipanzer 
ist sehr kurz geworden. Die Postero-laterale beruhrt nicht mehr die Postero- 
ventro-laterale und sogar die unmittelbare Verbindung zwischen der Antero- 
lateralen und der Antero-ventro-lateralen ist verloren gegangen. Die beiden 


Platten sind nur mit Hilfe einer stark reduzierten Spinalen und einer mach- 


tigen Intero-lateralen verbunden. Die schon bei Coccosteus entwickelte Ver- 


dickung auf der inneren Seite der Antero-lateralen (Fig. 10: 1, b) ist hier 


Fig. 10. Ausbildung der Antero-lateralplatte bei verschiedenen Arthrodira (nach 
HEINTZ). 1. Coccosteus, 2. Dinichthys, 3. Titanichthys, 4. Heterostius. 

in einen machtigen Prozess ausgebildet (Fig. 10: 2, b), der schrag nach vorn 

und nach innen geht und mit der Intero-lateralen in Verbindung steht. 

Gerade die Ausbildung dieses Prozesses weist uns die andere Reihe von 
Entwickelungsstufen an: 

Bei Stenognathys ist der vordere Teil der Antero-lateralen reduziert, 
der hintere Prozess dagegen stark entwickelt. Noch weiter geht es bei Titan- 
ichthys (Fig. 10: 3, 6), wo der vordere Teil sehr klein ist, der hintere da- 
gegen einen kraftigen Stachel bildet. Die hochste Stufe hat jedoch Heterostius 
erreicht (Fig. 10: 4, b) hier ist in Wirklichkeit der ganze vordere Teil 
der Antero-lateralen vollstandig reduziert und die ganze Platte besteht aus 
einem machtigen Stachel. 

Eine andere sehr eigentiumliche Reduktion weist die Entwickelung des 
Bauchpanzers bei Homostius und Heterostius auf. Wenn er bei normalen 
Arthrodira, z. B. Coccosteus, aus zehn Platten besteht (Fig. 11: 1), so finden 
wir, dass bei Homostius diese Zahl nur auf funf reduziert ist (Fig. 11: 2), 
da die Median-ventrale, beide Postero-ventro-lateralen und beide Spinalen 
verloren gegangen sind.’ Bei Heterostius ist derselbe Prozess noch weiter 


' Nach noch nicht publizierten Untersuchungen des Verfassers. 
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gekommen — hier ken- 
nen wir mit Sicherheit 
nur eine Ventralplatte 
(Fig. 3). 

Es versteht sich 
von selbst, dass alle 
hier erwahnten Reihen 
auf keine Weise als 
phylogenetische Reihen 
betrachtet werden kon- 
nen. Es sind nur ein- 
zelne Stufen, welche 
die verschiedenen phy- 
logenetischen Zweige 
des Arthrodira-Stam- 
mes unabhangig durch- 


laufen haben. 


Wenden wir uns 
jetzt der systematischen 
Position der Arthrodira 
zu, so mussen. wir 
gleich bemerken, dass 
diese Frage  ausser- 
ordentlich schwer ist 
und dass unser heuti- 
ges Wissen keine voll- 


standige Antwort auf 


1 dieselbe geben kann. 


\usbildung des Bauchpanzers bei verschiedenen Die frither so allge- 
1. Coccosteus, 2. Homostius, 3. Heterostius. 

meine Annahme, dass 

die Arthrodira mit den Dipnoen verwandt sind, hat man jetzt ganz fallen 

lassen. Auch ihre Zugehorigkeit zu den ,,Ganoiden“ wird jetzt niemand mehr 

verfechten. Es bleibt nur die Annahme einer Verbindung zwischen den 

Arthrodira und den Elasmobranchien zuriick. Doch auch daftir haben wir 
keine zweifellosen Beweise. 

Auf diese Weise mtissen wir anerkennen, dass es sehr schwer fallt, die 
Arthrodira in die eine oder andere Ordnung von Fischen einzureihen. Es 
ist fraglich, ob sie wberhaupt mit Sicherheit zu den Gunatostomen gerechnet 
werden konnen, da ihre Kieferelemente modglicherweise nur aus modifizierten 
ektodermalen Knochenplatten und nicht aus modifizierten endodermalen 


Kiemenbogen bestehen. 
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Vielleicht stellen die Arthrodira nur einen Zweig der Agnaten-Formen 


dar, der in seiner hohen Spezialisierung das Mundproblem ungetahr ebenso 


wie die Gnatostomen gelést hat, doch mit Hilfe einer ganz anderen Mechanik 


und unter Anwendung von ganz anderem Baumaterial. 
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ON THE TOPOGRAPHY OF HERBST’S AND 
GRANDRY’S CORPUSCLES IN THE ADULT 
AND EMBRYONIC DUCK-BILL 


ANNA KROGIS. 


8 text figures and 1 plate (4 figures). 


(Institute of Comparative Anatomy and Experimental Zoology of the Latvian Universit) 
in Riga, Director: N. G. LEBEDINSKY.) 
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Topography of Herbst’s corpuscles in adult birds 
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Comparison of topography of Herbst’s and Grandry’s corpuscles in the embryo 
dD 
Topography of Herbst’s and Grandry’s corpuscles in the embryonic bill 


Summary relating to adult birds . 


I. INTRODUCTION. 


The subject chosen for the present paper is so far of interest as there 
hardly exist any researches as to the exact topography of the sensory cor 


puscles in the skin of birds. On the topography of Herbst’s and Grandry’s 


corpuscles I have seen only a short note in Fr. HEsse’s (1878) paper “Uber 


die Tastkugeln des Entenschnabels,” in which the author states the following 
(in translation) : “‘In the upper bill the number of sensory spheres (Grandry’s 
corpuscles) diminishes in the following succession: dentary, mucous mem- 
brane, margin, dorsal portion of cere.” ‘Their number is equal to that of 
Herbst’s corpuscules in the bill.” “In the margin of the cere the approximal 
number of sensory spheres lying under 1 qmm of the skin surface might be 
at least 10.” I underwent the task of making a thorough examination of the 
duck-bill by special measuring methods and particularly the interrelations of 


Grandry’s and Herbst’s corpuscles. 


Acta Zoologica 1931. Bd XII, 
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Investigations on the physiological function of both types of corpuscles 
are also wanting. Nearly all authors consider both of them as being tactile 
organs. Only two attempts can be mentioned to distinguish both kinds of 
corpuscles according to their physiological significance. Justus CARRIERE 
(1882) brings in question whether Grandry’s and Herbst’s corpuscles are in 
effect tactile and not gustatory organs. Should both types be conceived as 

ile organs, the ones might serve as receptors of coarser, the others of 

‘licate stimuli. CLARA Max (1925) describes the sense-corpuscles in 

he snipe-bill and advances the supposition that Herbst’s corpuscles might 

‘onsidered as pressure-registring organs. These hypotheses are to the 

present time devoid of any physiological proofs. In the present paper, how- 

ever, an anatomo-topographic base is brought forward for the opinion that 
kinds of sense-corpuscles must be different in their function. 

n connection with the three main questions to be dealt with, viz. 1) the 
topography of Herbst’s corpuscles, 2) the topography of Grandry’s cor- 
puscles and 3) the numerical correlation of these corpuscles, the present 
paper is divided into three sections preceded by a description of the material 
used as well as the technique. In conclusion a short description of the topo- 
graphy of the sense-corpuscles in embryos is added. 


In this place I wish to express my sincerest gratitude to my honoured 


tutor Prof. Dr. N. G. LEBEDINSKy, to whom I am indebted for the choice 


the subject and constant advices during the work. 


Il. MATERIAL AND TECHNIQUE. 


As material for the investigation of adult birds served the following 


four species, respectively races of ducks (together 5 individuals): 


Anas platyrhyncha platyrhyncha domestica L. 
Anas platyrhyncha platyrhyncha L. 

Anas (Querquedula) 

Anas querquedula L. (A. circia Bp.). 


Nyroca fuligula L. (Fuligula cristata Ray). 


The birds were received 24 hours at the utmost after having been shot. 
The cere was prepared and fixed in ZENKER’s fluid. My task being to study 
the topography of the sense-corpuscles and not their histological structure 
and innervation, the comparatively long space of time between the moment 
of death of the birds and the fixation is of no great importance. The embryo- 
nic material was taken from the domestic duck and fixed daily beginning 
with the 18th day of incubation up to the time of eclosion—the 28th day. 


As in adult birds the cere only was taken for embedding. A number of objects 
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was embedded in a mixture of 52° + 56° + 58° C. paraffin in equal pro- 
portions and another portion in celloidin-paraffin, in which latter case 56° +- 
58° C. was used. It proved that it was easier to get complete series of sections 
from the material embedded in the latter way. For embedding were chosen 
quite distinct portions of the cere. To begin with this latter was divided by 
a sagittal longitudinal cut into two halves (fig. 1). From each half were cut 
four transverse strips. The first from close 
to the tip, the last from the basal portion of 
the bill, and the remaining two from spaces 
situated at equal distances from each other 
and the said tip- and basal strips. From the 
tip-strip, indicated by No. 1, in adult birds 
only a margin block could be obtained, the 
remaining portion being occupied by the hard 
bill-nail. From émbryological specimens I was 


able to obtain from the same portion three 


blocks, which I shall indicate beginning with 
the bill-margin, i.e. in latero-medial direction, 
as ta, 1b and 1c. The following strip is 
marked No. 2 and the respective blocks, 


counting from the margin, as 2a, 2b and 2c. 

Fig. 1. Scheme of the cere. A tip, 
; B base of the bill. 1, 2, 3, and 4 
respective blocks spoken of as 3a, 3b and zones of the sections; a, b 
corresponding blocks. 


The third strip is marked No. 3 and its 


3c. Ultimately the blocks of the last strip are 
indicated by 4a, 4b and 4c. From each of these blocks there was taken a 
series of 25 sections, counting from the upper surface of the block. For con- 
ciseness the blocks are indicated in the following by their respective numbers 
and letters, the word “block” being omitted. The thickness of the sections 
was 10 uw. For staining the material from adult birds anilin-blue, orange and 
acid fuchsin after MALLoRry were used, the embryonic material was stained 
with HEIDENHAIN’s Hematoxylin and eosin. 

The separate sections were sketched by the aid of EDDINGER’s drawing 
apparatus reproducing the outlines of the section and of Herbst’s and 
Grandry’s corpuscles. The corpuscles were then counted separately in each 
series. In order to make it possible to compare their number, 1 qmm of the 
field, correspondingly magnified, was chosen as a unit. Each series being 
composed of 25 sections, and the thickness of each section being 10 u (which 
makes a total of 250 u == %4 mm), it was n iry in order to obtain a space 
of I qmm, to take 4 mm in the longitudinal direction of the section. As the 
drawing was executed at a magnification of 56 * it was necessary to register 


the sensory corpuscles in each section on a space long 4 mm X 56. This space 
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was measured from the outer margin of the block a, from the inner margin 
of block c, and the middle of block b. 

The following counting method proved to be the most precise and easiest. 
Every Herbst’s corpuscle in the first section of each block was marked with 
a certain number and those reappearing in the next section were marked 

the same number, whereas fresh corpuscles received new numbers in 
the usual succession. Together with the vanishing in a section of a certain 
corpuscle its corresponding number also disappeared. In this way the count- 
ing was conducted up to the 25th section of each block. In total about 1,500 
lrawings of sections were prepaired and used for counting Herbst’s and 
Grandry’s corpuscles. For calculation of the immersion of the corpuscles the 
same drawings were used. The actual distances were obtained by dividing 
the obtained measurements by the magnification-index—s6. 

In order to be able to compare the numbers found in embryos with those 
in adult birds, it was necessary, with regard to their bill being shorter and 
narrower than in that adult stage, to reduce correspondingly the unity of the 
area on which the corpuscles were counted. As the result of the counting 
a table of figures was received for each species. The number of Herbst’s 
corpuscles in the series a of Anas platyrhyncha domestica L. was adopted 
as a basis and putting it equal to 100 the numbers of Herbst’s and Grandry’s 
corpuscles of all the other species were calculated accordingly. These per 


centage numbers were used for drawing the diagrams. 


THE TOPOGRAPHY OF HERBST’S CORPUSCLES 


1. Number of Herbst’s corpuscles. 


Anas platyrhyncha platyrhyncha domestica L. The maximal number of 


Herbst’s corpuscles on I qmm is 67, or in percentage 100 %, the minimal 


12 (18%), the mean number 29 (43 %). (See tab. 1.) 


Anas platyrhyncha platyrhyncha L. Maximal number of corpuscles on 


I qmm 106 (158%), minimal number 13 (19 %), mean number 


crecca L. Maximal number of corpuscles on 1 qmm 66 

minimal number 9 (13 %), mean number 21 (31 %). (See tab. 3.) 

Anas querquedula L. Maximal number of corpuscles on I qmm 93 

), minimal number 11 (16 %), mean number 29 (43 %). (See tab. 4.) 

Nyroca fuligula L. Maximal number of corpuscles on 1 qmm 41 (61 %), 
minimal number 7 (10%), mean number 22 (33 %). (See tab. 5.) 

The mean maximal number of Herbst’s corpuscles on 1 qmm in all 

species examined taken together is 75 (112 %), the mean minimal 10 (15 %), 


the general mean number 27 (40%). 


14 
nunber 
34 (51 %). 
(See tab. 2.) 
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Table 1. Anas platyrhyncha platyrhyncha domestica L. 


\ntereo- Latero- Herbst’s Grandry’s 
posterior median corpuscles corpuscles 
No. sign X % 


I ‘ 07 


Table 2. Anas platyrhyncha platyrhyncha L 


\ntereo- Latero- Herbst’s Grandry’s 
posterior median corpuscles corpuscles 
No sign ( 


2. Distance of Herbst’s corpuscles from the surface of the cere. 


\t closer examination of the sections it is easily recognized that Herbst’s 
corpuscles are not in all regions of the cere situated at equal distances from 
its surface. In Anas platyrhyncha platyrhyncha domestica L. they are found 
near the margin of the cere, in block 1a at a depth of 300 u to 1,000 yu, or 
speaking more exactly, in the undermost layer of the marginal edge up to 
1,000 uw, in the upper main layer up to 300 uw. In the blocks 2a and 3a the 
corresponding depths were 200 uw and 800 uw, in 4a 300 w and 500 u. In the 
middle portion of the cere of the same duck Herbst’s corpuscles are found 
in the blocks 2b and 2¢ at a depth of 200 u to 300 uw, in blocks 3b, 3c, 4b 
and 4c, however, at only 100 uw to 300 u. 

Herbst’s corpuscles are consequently in the front portion of the cere 
inserted deeper than at the base. Moreover inwards of the margin and to 
wards the middle of the cere there remains only the upper main layer of 
corpuscles and therefore their immersion diminishes at that spot. In the wild 


duck, Anas platyrhyncha platyrhyncha L., there is found a different distri 


100 36 54 

a 51 76 32 48 

2 b 27 40 16 24 

€ 28 42 21 31 

a 26 42 20 30 

3 b 18 27 26 38 

c 23 34 24 30 

a 14 21 14 21 

4 b 17 25 16 24 

c [2 Is 35 52 

2 
1Q27 

I a oO 133 OI 

a 100 1586 Q2 137 

2 b 24 30 Id 27 

¢€ 20 30 23 34 

a 26 42 32 15 

3 b 20 30 33 19 
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a 14 21 30 54 

| b 13 IQ 60 OO 

13 19 52 93 


\ntereo- 
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\ntereo- 
posterior 


No 
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\ntereo- 
poste rior 


No 
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bution of Herbst’s corpuscles. In block 1a they are found 200 u to 600 4, 


in 


Thus along the margin the spot of the deepest immersion of the corpuscles 
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Table 3. 


Latero- 
median 


sign 


Table 


Latero- 
median 


sign 


Table 5. Nyroca fuligula L. 


Latero- 
median 


sign 


a | 


Herbst’s 
corpuscles 


66 


Herbst’s 
corpuscles 


% 


Herbst’s 
corpuscle 


14 


0 


Grandry’s 


corpuscl 


Anas querquedula L. 


Grandry’ 


corpuscles 


Grandry’ 


corpuscl 


in 3a 200 u to 600 uw, and in 4a 100 uw to 400 mu deep. 


if 
Anas crecca crecc 
|| % 
a = 99 57 55 
a 40 60 20 38 
2 b 18 27 1] 16 
I2 18 13 
a 17 25 21 31 
3 b 11 16 36 54 
c 12 Is 37 55 
a 9 13 55 82 
4 b 11 16 70 104 
Cc 10 15 49 73 
I a 93 139 OI Ol 
a 30 45 43 04 
2 b 18 27 32 48 
c 20 30 37 55 
a 20 30 52 75 
3 b 25 37 44 66 
c 26 38 43 04 
a I] 10 50 84 
4 Dd 18 27 81 121 
c 25 37 50 75 
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is not located at the very tip of the bill but at a certain distance from it and 
generally they are situated less deeply than in the domestic duck. In all blocks 
taken from the middle portion the corpuscles are met with at a depth of 
100 “ to 200 uw. In the wild duck also the corpuscles lye at the margin of the 
cere in several layers, in the remaining portions, however, in a single layer. 

In Anas crecca crecca L. Herbst’s corpuscles are situated in block 1a 
at a depth of 100 uw to 600 u, in 2a at 100 uw to 400 MW, in 3a at 100 mu to 200 u, 
and in 4a at 100 uw to 300 uw. In the blocks taken from the middle of the bill 
the immersion of the corpuscles is usually at 100 uw. In general the immersion 
of Herbst’s corpuscles diminishes, as in the domestic duck, typically in the 
direction from the tip of the bill towards its base and from the margin to- 
wards the middle. Here also the deepest lying corpuscles are found in the 
marginal portion. 

In Anas querquedula L. the corresponding immersion of Herbst’s cor- 
puscles is as follows. In block 1 a 100 uw to 500 uw, in 2a 100 uw to 300 BW, in 3a 
100 uw to 300 uw, and in 4a 100 uw to 400 uw. In the middle of the bill the depth 
of immersion of the corpuscles varies between 100 uw and 200 wu. Here also 
the mean depth of immersion diminishes towards the base and the middle 
of the bill. 

Finally in Nyroca fuligula L. the corpuscles are found in block 1a at a 
depth of 100 u to 600 u, in 2a, 3a, and 4a at 100 uw to 400 wu. In the middle 
blocks 2b, 3b, and 4b the immersion varies between 100 u and 300 uw, and 
in 2c, 3c, and 4c they are at the average at 100 uw to 200 uw, similar as in 
the previously named species. 

From all said above it results that the diminuation of the depth of im- 
mersion of Herbst’s corpuscles towards the base and the middle of the beak 


occurs as a rule in all species (with the exception of the wild duck). 


3. The horizontal distribution of Herbst’s corpuscles. 


The maximal number of Herbst’s corpuscles is found in Anas platy- 
rhyncha platyrhyncha domestica L. in the anterior portion of the bill in block 
1a, the minimal number in 4c. A comparison of the marginal blocks 1 a, 2a, 
3a, and 4a shows that the number of corpuscles constantly diminishes in 
the direction towards the base of the bill. The same is seen when comparing 
the blocks 2b, 3b, and 4b, as well as 2c, 3c, and 4c. Investigating the 
numerical variability of the occurrence of Herbst’s corpuscles in the latero- 
median direction we see that their number diminishes very conspicuously 
towards the middle. It also is very remarkable that the number of corpuscles 
is diminished in 3b, and on the contrary increases in 3c. In the last strip, 
in 4a, 4b, and 4c their number at first increases, and then, at the middle 


of the bill diminishes again. (See fig. 2.) 
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In Anas platyrhyncha platyrhyncha L. the maximal number of Herbst’s 
corpuscles is found in block 2a, their minimal number in 4c. If we com- 
pare the number of corpuscles in 1 a, 2a, 3a, and 4a, we see that it at first 
increases in 2a in the direction towards the base of the bill, and then 
gradually decreases. An inspection of blocks 2b, 3b, and 4b as well as 2¢, 


3c, and 4c reveals that the number of corpuscles decreases in both cases 


towards the base of the bill. In latero-median direction the changes are alike 


Fig > 


+ platyrhyncha platyrhyncha domestica L. Diagram of the topography of the 
A tip, B base of the bill. The horizontal lines, on which the rods 
directions of the sections through the bill (see text). The relative 
yrpuscles is marked by solid black rods, that of Grandry’s by black 


diagram corresponds with the number of the corpuscles—8 
yrhyncha platyrhyncha L. Lettering as on fig. 1 
in all portions of the bill: the number of Herbst’s corpuscles decreases in 
all strips towards the middle of the beak. (See fig. a.) 

Anas crecca crecca L. The corpuscles attain their maximal number in 
block 1 a, their minimal in 4a. From the comparison of their numbers in the 
blocks Ia, 2a, 3a, and 4a it clearly results that their number decidedly 

iminishes towards the base of the bill. The same can be seen in the blocks 
b, and 4b, as well as 2c, 3c, and 4c. In the latero-median direction 
both median portions of the bill the number of Herbst’s corpuscles 
linishes towards the middle, in the proximal portion, however, it 1s some- 
increasing. (See fig. 4.) 
Anas querquedula L. The maximal number of Herbst’s corpuscles is 


found in block 1a, the minimal in 4a, their number diminishing gradually 
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towards the base of the bill. Comparing the blocks 2b, 3b, and 4b we see 


that the number of corpuscles is increased in block 3b, whereas it is equal 
in 4b and 2b. On the other hand their number is larger in the blocks 3c 


and 4c than in 2c. In the latero-median direction the grouping of the cor- 
puscles is the following. The number of corpuscles is smaller in block 2b 
than in 2a, in 2c, however, it is somewhat larger than in 2b. In the third 


Fig. 6 


\ 


ine 


Anas querquedula L Fig. 6. Nyroca fuligula L 


aS on 11g 


portion of the bill, in block 3a the corpuscles are scarcer than in 3b and 3¢, 
where their number 1s practically equal. In the fourth portion their number 
increases gradually towards the middle of the bill. (See fig. 5.) 

Nyroca fuligula L. The maximal Herbst’s corpuscles is 


attained in block 1a, their minimal number in 4a. Comparing all margina 


number of 


the number of corpuscles diminishes 


blocks with each other we see that 
gradually towards the base of the bill. On the other hand their number is 
larger in 3b than in 2b, in 4b, however, it is almost equal to that in the 


latter. In the median row the number of corpuscles is larger than in 2a, in 


In the latero-median direction the grouping 


2) and the middle portion of the bill the 


4c, however, smaller than in 2c. 


is the following. In the anterior | 


number of corpuscles decreases towards the median plane of the bill. In the 
fourth portion their number is larger in the blocks 4b and 4c than in 4a, 
at the same time it is smaller in 4c than in 4b. (See fig. 6.) 
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From a comparison of all species, resp. races, under investigation it 
results that the frequency of Herbst’s corpuscles attains its maximal number 
in block 1a. The only exception we see in A. platyrhyncha platyrhyncha L., 
in which species the maximal number is met with in 2a. In the remaining 
species the number of corpuscles in block 2a is smaller than in 1 a. In block 
3a their number is in all birds examined smaller than in 2a, and again in 4a 
smaller than in 3a. In A. platyrhyncha platyrhyncha domestica L., A. platy- 

ncha platyrhyncha L. and A. crecca L. the number of corpuscles 
he middle portion of the bill is larger in block 2b than in 3b. In A. quer- 
guedula L. and Nyroca fuligula L. their number in 3b is larger than in 
In all species the number of corpuscles is smaller in block 4b than in 


and only in A. « crecca L. it is equal in both. In 2c their number is 


rger than in 3c with exception of 4. crecca L., in which they are 


‘qual in number, and A. guerquedula, in which it is larger in 3c than in 2c. 
ir number is smaller than in 3c, with exception of 4. platy- 


platyrhyncha L., in which species their number is equal in both 


can be established that in the latero-median direction the number of 
corpuscles in block 2a is larger than in 2b in all birds examined. In A. platy- 
rhyncha platyrhyncha domestica L. and A. querquedula L. their number is 
larger in block 2¢ than in 2b. In Nyroca fuligula L. the number of corpuscles 
both blocks, and in A. .. and A. platyrhyncha platy- 

it is smaller in block 2 than in 2b. In block 3 b their frequency is 

- to that in 3a, with exception of A. querquedula, where their number 

is larger than in 3a. In A. crecca crecca L. and Nyroca fuligula L. 


the number of Herbst’s corpuscles in block 3 ¢ is smaller than in 3 b, and in the 


rem 


maining species it is larger in 3c than in 3b. In block 4b their number is 
larger than in 4a, with exception of 4. crecca L. In A. platyrhyncha 
platyrhyncha domestica L., A. crecca L. and Nyroca fuligula L. their 
number in block 4c is smaller than in 4b. In A. platyrhyncha platyrhyncha L. 
their number is equal in the blocks 4b and 4c, and in A. querquedula L. 1t 
is smaller in block 4b than in 4c. 


IV. TOPOGRAPHY OF GRANDRY’S CORPUSCLES. 
Number of Grandry’s corpuscles. 
In Anas platyrhyncha platyrhyncha domestica L. the maximal number 


of Grandry’s corpuscles is 36, or 54 %, the minimal number 14 (21 %), the 


mean number 24 (36%). (See tab. 1.) 
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In Anas platyrhyncha platyrhyncha L. their maximal number is 
(137 %), the minimal number 18 (27 %), and the mean number 47 (70 %). 
(See tab. 2.) 

In Anas crecca crecca L. the maximal number of corpuscles is 70 
(104 %), the minimal number 9 (13 %), the mean number 37 (55 %). (See 
tab. 3.) 

In Anas querquedula L. their maximal number is 82 (121 %), the mini- 
mal number 32 (48 %), the mean number 50 (75 %). (See tab. 4.) 

In Nyroca fuligula L. the number of Grandry’s corpuscles is 45 (67 %) 
the minimal number 11 (16%), the mean number 26 (39 %). (See tab. 5.) 

The mean maximal number of Grandry’s corpuscles on I qmm is 65 


(97 %), the mean minimal number 17 (25 %), and the general mean number 


/ 
%) in all above named species of ducks. 


a7 


2. Distance of Grandry’s corpuscles from the surface of the cere. 


The immersion of Grandry’s corpuscles is fairly equal in the different 
portions of the cere. 

Anas platyrhyncha platyrhyncha domestica L. The distance of Grandry’s 
corpuscles from the surface of the cere varies in block 1a within the limits 
of 100 uw and 300 uw. In all other blocks the immersion is somewhat less, 
between 100 u and 200 uw. From this it can be seen that in the domestic duck 
the distance of the corpuscles from the surface of the cere is almost in- 
variable in the whole bill. 

Anas platyrhyncha platyrhyncha L. In the blocks 1a and 2a the cor- 
puscles lye at a depth of 100 uw to 300 w, in all others at 100 uw to 200 u. 


We have here therefore the same distribution as in the domestic duck. 


300 u, in all other blocks their immersion averages at 100 u. 

Anas querquedula L. In the blocks 1a, 2a, 3a, and 4a the corpuscles 
are at 100 uw to 200 uw, in the other blocks at about 100 wu. 

Exactly the same distribution of the corpuscles is met with also in 
Nyroca fuligula L. 

A comparison of all species investigated reveals that in all cases the mean 
distance of Grandry’s corpuscles from the surface of the cere is at 100 mu 
to 200 uw. Only in the domestic and the wild duck (and less pronounced also 
in Anas crecca crecca L.) at the margin of the bill-tip there are found deeper 


lying corpuscles, the immersion of which, however, never exceeds 300 wu. 


3. The horizontal distribution of Grandry’s corpuscles. 


Anas platyrhyncha platyrhyncha domestica L. The maximal number of 


Grandry’s corpuscles is found in block 1a, the minimal in 4a. In the blocks 


II 


Anas crecca crecca L. The corpuscles are found in block I a at 100 yu to 
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Ia, 2a, 3a, and 4a the number of corpuscles decreases in the direction of 
the base of the bill, whereas it is much larger in 3b than in 2b and 4b, 
being equal in these latter. In 2c, 3c, and 4c the number of corpuscles in- 
creases gradually towards the base of the bill. In the latero-median direction 
the grouping is as follows. In the anterior portion of the bill the number of 
corpuscles increases in the succession 2a, 2¢, 2b, in the middle portion 3 b, 
3c, 3a. In the hind portion I have found that their number increases to- 
wards the middle of the bill. (See fig. 2.) 

Anas platyrhyncha platyrhyncha L. The maximal number of corpuscles 
is attained in block 2a, the minimal in 2b. Comparing the blocks 1a, 2a, 
3a, and 4a, we see that their number is larger in 2a than in 1a, in 3a 
smaller than in 2a, in 4a, however, it is larger than in 3a. An investigation 

locks 2b, 3b, and 4b, and also 2c, 3c, and 4c has shown that the 

number of corpuscles increases towards the base of the bill. In latero-median 

tion the following can be stated. The number of Grandry’s corpuscles 

in block 2b is strikingly smaller than in 2a, in 2c, on the contrary, somewhat 

larger than in 2b. In the middle portion of the beak their number decidedly 

increases towards the middle of the bill. In the hindmost portion, lastly, their 

number is markedly larger in block 4b than in 4a, whereas in block 4¢ it 
has hardly perceptidly diminished. (See fig. 3. 

crecca crecca L. The maximal number of Grandry’s corpuscles is 

b, the minimal in 2c. The number of corpuscles in 2a and 3a 


found in block 4 


is considerably smaller than in 1 a, whereas in 4a it attains nearly the same 

level as in 1a. If we compare the blocks 2b, 3b, and 4b, as well as 2¢, 3¢, 

and 4c, we see that the corpuscles increase considerably in number in the 

lirection towards the base of the bill. In latero-median direction I have been 

to establish the following grouping. In the row 2a, 2b, and 2c the 

yf corpuscles decreases towards the middle of the beak, on the other 

hand increasing gradually latero-medially in the blocks 3 a, 3b, and 3c. The 

number of Grandry’s corpuscles appears in block 4b considerably larger than 
tc, on the contrary, smaller than in 4a and 4b. (See fig. 4.) 

uerguedula L. The maximal number of the corpuscles is located 

the minimal in 2b. In the blocks 2a, 3a, and 4a it is smaller 

n 2a the number of corpuscles is smallest, and in 4a larger 

3 a. In the blocks 2b, 3 b, and 1b, as well as in 2¢, 2; and 4c their 

number increases latero-medially decidedly in the direction of the base of 

In 2b and 2c they are less frequent than in 2a, being more 


y 
c than in 2b. In 3a, 3b, and 3c the number of corpuscles 


decreases gradually towards the middle of the bill. In the hind portion theit 


arger in block 4b than in 4a, in 4c, however, smaller than in 4a 
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Nyroca fuligula L. The number of corpuscles attains its maximum in 
block 3c, its minimum in 3a, and is practically equal in 2a and 4a, being 
in these latter considerably larger than in 1a, but in 3a their number is 
smaller than in 1a. The block 3 b contains more corpuscles than 2b, whereas 
4b attains the same number as 2b. Comparing the blocks 2c, 3c, and 4c 
one sees that the number of corpuscles is larger in 3c than in 2c, but smaller 
in 4c than in 2c. In the latero-median direction the number of Grandry’s 
corpuscles increases in the entire bill gradually towards the middle of the 
beak. (See fig. 6.) 

From the comparison of all species of ducks investigated there results 
that the points, where the maximal and minimal numbers of Grandry’s 
corpuscles are situated, are much subject to change. In A. platyrhyncha platy 
rhyncha domestica L. the maximal number of Grandry’s corpuscles is found 
in block 1a, in A. platyrhyncha platyrhyncha L. in 2a, in A. crecca crecca L. 
and A. querquedula L. in 4b, and in Nyroca fuligula L. in 3c. The minimal 
number of these corpuscles is found in A. platyrhyncha platyrhyncha dome- 
stica L. in block 4a, in A. platyrhyncha platyrhyncha L. and A. querque- 


dula L. in 2b, in A. crecca crecca L. in 2c, and in Nyroca fuligula L. in 3a. 


LL. towards the base of the bill. It is remarkable that in A. platyrhyncha piaty- 
rhyncha L. the number of corpuscles attains its maximum in 2a, at the tip 
of the bill, however, it is smaller. In block 3a their number is considerably 
reduced, in 4a, on the contrary, increased. A similar arrangement is met 
with in Nyroca fuligula L. The number of corpuscles first increases (in 2a), 
then diminishes and increases again at the base of the bill. In A. 

crecca L. the number of corpuscles diminishes gradually, only in 4a it is 
considerably increased and almost attains the number in block ta. In 
A. querquedula L. the number of corpuscles first diminishes in the antereo- 
posterior direction, and then increases considerably. 

As to the variability of the number of corpuscles in the middle portion 
of the bill it is manifest that in block 2b they are always scarcer than in 
3b. In A. platyrhyncha platyrhyncha domestica L. and Nyroca fuligula L. 
their frequency is equal in 2b and 4b. In A. platyrhyncha platyrhyncha 
domestica L. and Nyroca fuligula L. block 3 b excels in this over 4b, in the 
remaining species, however, the proportions are reverse. In 2c the corpuscles 
occur always rarer than in 4c, and only in Nyroca fuligula L. their number 
is smaller in 4c than in 2c. In block 3c the corpuscles appear in smaller 
numbers than in 4c, with exception of Nyroca fuligula L., where their 
number is larger in 3 than in 4c. 

From the comparison in the latero-median direction it results that in the 


second strip the number of corpuscles is smaller in 2b than in 2a, only in 
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Nyroca fuligula L. it is larger. The number of corpuscles in block 2 ¢ exceeds 
that in 2b, with exception of A. crecca crecca L., in which the proportions 
are the reverse. In the third strip I have found a greater frequency in 3b 
than in 3a, excepted A. querquedula, in which it is smaller. In A. platy- 
rhyncha platyrhyncha domestica L. and A. querquedula L. the number is 
somewhat smaller in 3c than in 3b, being, however, larger in other species. 
In the fourth strip the number of Grandry’s corpuscles is larger in block 4b 
than in 4a; in block 4c in A. platyrhyncha platyrhyncha domestica L. and 


\Vyroca fuligula L. it is larger than in 4b, being smaller in the other species. 


COMPARISON OF THE TOPOGRAPHY OF HERBST’S AND 
GRANDRY’S CORPUSCLES. 


A. platyrhyncha platyrhyncha domestica L. the number of Herbst’s 
corpuscles exceeds in block 1 a of the anterior portion of the bill the number 
of Grandry’s corpuscles, and the same might be said of blocks 2a and 3a; 
in 4a, however, both kinds of corpuscles occur in equal numbers. In the 
direction from the tip of the bill towards the base the number of both 
diminishes in the marginal blocks. In block 2b also the number of Grandry’s 
corpuscles is smaller than that of Herbst’s, in block 3b, however, Grandry’s 
corpuscles are predominant, and in block 4b both are equal in number. The 
number of Grandry’s corpuscles first increases in block 3 b, and diminishes 
in 4b. In block 2c Herbst’s corpuscles are more frequent than Grandry’s, 
on the other hand the latter are predominant in 3c and 4c. The number of 
Herbst’s corpuscles diminishes gradually towards the base of the bill, that 
of Grandry’s, on the contrary, increases. In the latero-median direction the 
number of Herbst’s corpuscles first, in the second strip and block 2b, 


diminishes, and increases again in block 2c. Similar also is the distribution 


of Grandry’s corpuscles. As to the third strip it can be observed that the 


distribution is much alike to that just described, only that the variations of 
the number of Grandry’s corpuscles are very insignificant. In the fourth 
strip the number of Herbst’s corpuscles first increases towards the middle, 
diminishing further on; the number of Grandry’s corpuscles is much in- 
creasing, and in block 4c exceeds that of Herbst’s corpuscles by several times. 
(See fig. 2.) 

In A. platyrhyncha platyrhyncha L. the number of Herbst’s corpuscles 
exceeds that of Grandry’s in block 1a. In block 2a the number of both in- 
creases, the number of Herbst’s corpuscles predominating, similar as in I a. 
In block 3a the number of both types diminishes, Grandry’s corpuscles 
having the prevalence. In block 4a the number of Herbst’s corpuscles 


diminishes still more, whereas that of Grandry’s considerably increases. In 
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block 2b the number of Herbst’s corpuscles is somewhat larger than that 
of Grandry’s, but in 3b and 4b Grandry’s are found in greater numbers. 
In general the number of Herbst’s corpuscles diminishes gradually towards 
the base of the bill, that of Grandry’s, on the contrary, increasing. In the 
blocks 2c, 3¢ and 4c¢ Grandry’s corpuscles are throughout predominant. In 


analogy with the preceding case the number of Herbst’s corpuscles diminishes 


towards the base of the bill, Grandry’s, on the contrary, are here more 


abundant. In the latero-median direction the numerical proportions of both 
types of corpuscles are very variable. In the blocks 2a and 2b Herbst’s cor 
puscles are more numerous, in block 2c, however, Grandry’s prevail. Herbst’s 
corpuscles become considerably scarcer towards the middle, which is true 
also for Grandry’s, only in block 2c the latter increase again in number. In 
the blocks 3a, 3b, and 3c Grandry’s corpuscles are everywhere prevalent. 
The number of Herbst’s corpuscles diminishes gradually towards the middle 
that of Grandry’s, on the contrary, increasing. In the blocks 4a, 4b, and 4< 
the number of Herbst’s corpuscles diminishes somewhat towards the middle 
of the beak. The maximum of Grandry’s corpuscles is attained in block 4b 
but in 4¢ already it diminishes again. Comparingly with Herbst’s corpuscles 
Grandry’s have a decided numerical preponderance in all blocks of the fourth 
strip. (See fig. 3.) 

In A. a L. in block 1a the number of Herbst’s corpuscles is 
larger than that of Grandry’s. In block 2a both diminish in number, but 
here also Herbst’s are in numerical superiority. In block 3a both types of 
corpuscles are still scarcer with a predominance in favour of Grandry’s. In 
block 4a the number of Herbst’s corpuscles diminishes still more, whereas 
that of Grandry’s strongly increases, surpassing that of Herbst’s sevenfold. 
If we compare the blocks 2b, 3 b, and 4b, we see, that in block 2b Herbst’s 
corpuscles are predominant, in 3b and 4b, however, Grandry’s. Towards 
the base of the bill Herbst’s corpuscles become more rare, Grandry’s, on the 
contrary, more frequent. A comparison of the blocks 2c, 3c, and 4¢ shows 
that in 2c Herbst’s corpuscles are more numerous, but in 3c and 4c 
Grandry’s. The number of Herbst’s corpuscles is the same in all blocks men- 
tioned, whereas that of Grandry’s decidedly increases towards the base of 
the bill. Investigating the arrangement of the corpuscles in latero-median 
direction, one sees that in the second strip, in the blocks 2a, 2b, and 2¢, 
Herbst’s corpuscles are more numerous, the number of both types diminish- 
ing gradually towards the middle. In the third strip, in the blocks 3a, 3b, 
and 3c, excel Grandry’s corpuscles. The number of Herbst’s somewhat 
diminishes towards the middle, that of Grandry’s, on the contrary, increasing. 
In the blocks 4a, 4b, and 4c Herbst’s corpuscles outweigh. The number of 


Herbst’s corpuscles increases hardly perceptibly towards the middle. The 
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number of Grandry’s corpuscles is largest in block 4b, diminishes somewhat 


in 4a and becomes still smaller in 4c. (See fig. 4.) 
In A. querquedula L. in block 1 a Herbst’s corpuscles prevail; in block 2a 


the number of both kinds diminishes, Grandry’s gaining the advantage. In 
block 3a the number of Herbst’s corpuscles is still more reduced, that of 
Grandry’s increasing in return. The same we see also in block 4a, where the 
number of Grandry’s corpuscles excels by several times that of Herbst’s. In 

2b, 3b, and 4b Grandry’s corpuscles are dominating. The number 
‘rbst’s corpuscles first (in block 3b) increases somewhat towards the 


t the bill, but diminishes later (in block 4b), whereas that of Grandry’s 


increases in this direction. In the blocks 2c, 3, and 4¢ it is also 
Grandry’s corpuscles prevail; the number of Herbst’s first increases 
somewhat towards the base of the bill, in order to diminish afterwards. As 
the distribution of the corpuscles 
revail in the blocks 2a, 2b, and 2c. In block 2b the number of both types 


in latero-median direction, Grandry’s 


corpuscles diminishes somewhat in comparison with that in 2a, but in 
reases again in 2c. In the third strip, in the blocks 3a, 3b 


, and 3c, Grandry’s 
orpuscles are prevailing, the number of Herbst’s increasing hardly per- 
] 


‘eptibly and gradually towards the middle. In the blocks 3 b and 3 ¢ Grandry’s 
orpuscles are equally frequent, without, however, attaining their number 1n 


In the fourth strip the number of Grandry’s corpuscles consider- 


eds that of Herbst’s: the number of the latter increases towards 
; that of Grandry’s is largest in block 4b, whereas it is perceptibly 


blocks showing the same density of corpuscles. 


ca fuligula L. the number of Herbst’s corpuscles exceeds in 


Grandry’s by several times. In block 2a the number of Herbst’s 
iminishes, that of Grandry’s increasing, but nevertheless the 
il. In block 3a the number of both is smaller than in block 2: 


Herbst’s corpuscles are still prevailing. In block 4a their number 


i 


ill more and Grandry’s increase in number and obtain the pre- 


blocks 2b, 3 b, and 4b Grandry’s corpuscles prevail through 
blocks 2b and 4b Herbst’s corpuscles occur as frequently and 


block 3b. 
bl 


The number of Grandry’s corpuscles is likewise 


rks 2b and 4b, being somewhat larger in 3b. In the 
blocks 2c, 3c, and 4c¢ Grandry’s corpuscles prevail; both kinds attain their 
maximal frequency in 3a, and are less numerous in 2c and 4c. The distri- 


ution in the latero-median direction is the following. In the second (2a, 


2b, and 2c) and the 3b, and 3c) strip the number of Herbst’s 
corpuscles diminishes towards the middle, whereas that of Grandry’s gradu- 
ally increases. In the third strip Grandry’s corpuscles attain their maximal 
number in block 3c. In the fourth strip the number of Herbst’s corpuscles 
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TOPOGRAPHY OF HERBST’S AND GRANDRY’S CORPUSCLES 
is smallest in block 4a, largest in block 4b, and diminishes again in block 4c. 
The number of Grandry’s corpuscles increases gradually towards the middle 


of the beak but does not attain the number in block 3c. (See fig. 6.) 


VI. TOPOGRAPHY OF HERBST’S AND GRANDRY’S CORPUSCLES 
IN THE EMBRYONIC BILL. 


A brief description of the embryonic development of Herbst’s and 
Grandry’s corpuscles is found in Fr. HeEsse’s paper “Uber die Tastkugeln 
des Entenschnabels” (1878). After this author the development of both kinds 
of corpuscles takes place within a few days just preceding the eclosion of 
the duckling. The corpuscles begin to develop in numbers exceeding those of 
the corpuscles found in the adult state, but only those of them grow to be 
fully differenciated that find a contact with nervous fibres, all others getting 
reduced. Such corpuscles being in a state of reduction can be observed also 
in adult birds, but they must be strictly distinguished from small corpuscles 
that are capable of development. 

A more detailed description of the development of the sensory corpuscles 
gives L. SzymMonowicz in his paper “Uber den Bau und die Entwicklung 
der Nervenendigungen im Entenschnabel” (1897). His results are corrobo- 
rated also by my investigations on this question. 

The time of appearance of the first primordia of the corpuscles is de- 
pending on the height of the hatching temperature (and other external factors 
during the period of incubation) and becomes visible in 18 to 20 days 
old embryos. (See plate fig. 1, 2.) The corpuscles attain their full differ- 
enciation shortly before the hatching of the duckling, about the 26th day. 
Herbst’s as well as Grandry’s embryonic corpuscles differ from those in adult 
birds only by their smaller size. In certain opposition to HEsSsE, SZYMONO- 
wicz says the following: ‘‘The differenciation of the connective tissue to 
tactile cells of Grandry’s and Herbst’s corpuscles takes place under the in- 
fluence of the nervous fibres.” Thus, after SzyMoNnowtIcz, such corpuscles 
as are destined to reduction on account of lacking a contact with nervous 
fibres do not endure, because the differentiation of the cells of the connective 


tissue into primordia of tactile corpuscles is called forth by the approaching 


of fibre ends of tactile nerves. As to the number of tactile corpuscles, Szy 


MONOWICZ says: “It is probable that the number of nervous corpuscles in 
the duck-bill is towards the end of the embryonic period of life not smaller 
than in the adult bird.” “It does not seem to me likely that nervous cor- 
puscles originate also in the postembryonal life, and I must strictly emphasize 


that I have found them all in the embryonic life in the same state of develop- 
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ment. It must therefore be presumed that the primordia of all corpuscles 
originate at the same time.” 

In support of this presumption of SzyMoNowicz’s I am reproducing here 
the numerical tables of my countings of the tactile corpuscles in the cere. 
\n exact counting can be effectuated only in older embryos, from 26 to 27 
days old, because only by this time the primordia of the different corpuscles 


have separated. (See plate fig. 3, 4.) Comparing the numbers found in the 


embryos of the domestic duck with those in an adult bird, one sees that they 


are largely coincident. The distribution of both kinds of corpuscles in the 


cere is also the same in the embryo and the adult. (See tab. 6 and 7.) 


» 6. Anas platyrhyncha platyrhyncha domestica L., 


26 days old embryo. 


Latero- Herbst’s Grandry’s 
median corpuscles corpuscles 


7. Anas platyrhyncha platyrhyncha domestica 


27 days old embryo. 


Latero- Herbst’s Grandry’s 


median corpuscles corpuscles 


256 
\ntereo- VOT 
posterior 
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I b 33 49 1O 28 
3! 40 15 bie 
a 52 75 22 33 
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c 26 38 15 22 
a 35 52 17 25 
3 b 27 40 25 37 
( 18 27 27 40 
a 15 2 17 25 
4 b 9 13 20 30 
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Ni sign 
a 533 79 32 48 
I b 390 58 21 31 
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a 49 73 26 38 
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a 21 31 13 19 
3 b 17 25 20 30 
( 18 27 23 34 
a 15 22 12 Id 
4 b 1] 16 16 24 
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1. The density of the horizontal distribution of Herbst’s corpuscles in the 
cere of a 26 days old embryo of the domestic duck. 


The number of Herbst’s corpuscles attains its maximum in block 2a, 
its minimum in block 4c. Their number is larger in block 2a than in block 1 a, 
but diminishes perceptibly towards the base of the bill. A similar distribution 


is found in the blocks 1 b, 2b, 3b, and 4b. In the blocks 1c, 2c, 3c, and 4¢ 


Herbst’s corpuscles diminish gradually in number towards the base of the 


bill. In the latero-median direction, i.e. towards the middle of the bill, there 


takes place a reducement in number of Herbst’s corpuscles. 


2. The density of the horizontal distribution of Grandry’s corpuscles in the 
cere of a 26 days old embryo of the domestic duck. 


The maximal number of corpuscles is attained in block 3c, the minimal 
in block 1c. In the blocks 1 a, 2a, 3 a, and 4a their number diminishes some- 
what towards the base of the bill. In the b-series the relations are not quite 
the same. In block 2b the number of corpuscles is smaller than in block 1 b, 
in the blocks 3 b and 4b it is larger than in the former. In the blocks 1 c, 2¢, 
3c, and 4c the number of corpuscles increases considerably up to the third 
strip, and diminishes again in block 4c. In the latero-median direction a 
decrease of the corpuscles takes place in the two first strips towards the 
middle. In the third strip, however, their number increases towards the 
middle of the beak. In the fourth strip it first increases (in block 4b), and 


then diminishes again in block 4c. 


3. Comparison of the topography of Herbst’s and Grandry’s corpuscles in a 


26 days old embryo of the domestic duck. 


In the 26 days old embryo of the domestic duck the number of Herbst’s 
corpuscles in block 1 a is larger than that of Grandry’s; the same we see also 
in the blocks 2a and 3a, and only in block 4a Grandry’s corpuscles are more 
numerous than the former. Similarly in the blocks 1 b, 2b, and 3 b Herbst’s 
corpuscles prevail and only in block 4b the number of Grandry’s surpasses 
considerably that of the former. In the blocks I c and 2c Herbst’s corpuscles 
prevail, in the blocks 3c and 4c Grandry’s. In general it may be said that 
Herbst’s corpuscles prevail at the tip and Grandry’s at the base of the bill. 


(S60 Tig. 7.) 
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The denseness of the horizontal distribution of Herbst’s corpuscles im 
‘ere of the 27 days old embryo of the domestic duck. 


The maximal number of Herbst’s corpuscles is attained in block 1 a, the 
minimal in block 4c. In all rows of blocks their number decreases decidedly 


towards the base of the bill. In the latero-median direction the number of 


\ 


Lettering 


ys old embryo. Lettering as 


corpuscles diminishes in all strips towards the median sagittal plane, and the 


sole exception is found in - third strip, in which the number of Herbst’s 


corpuscles is somewhat larger in block 3 ¢ than in block 3 b. 


contal distribution of Grandry’s corpuscles wm the 


~ ld Lo octer ] -b 
27 days old embryo of the domestic duck. 


lhe number of corpuscles reaches its maximum in block 1a, its mim 
in block 4a. In the blocks 1 a, 2a, 3a, and 4a it diminishes towards 


the bill. Within the b-group the number of corpuscles is smaller 


» than in 1b, in 3b larger than in 2b, in 4b, on the 
is smaller than in 3b. In the c-group block 2¢ contains less corpuscles 
than Ic, whereas in the blocks 


contrary, 


3c and 4c they are much more numerous 
than in tc. In the latero-median d 


direction their distribution is the following: 


20 


20K 
a 
Fig 7 Fig. 8 
on fig. I 
Ol 112g I 
the base of [i 
4 |_| 


201 

TOPOGRAPHY OF HERBST’S AND GRANDRY’S CORPUSCLES 
in the two first strips the number of Grandry’s corpuscles diminishes gradu- 
ally towards the middle of the bill; in the fourth and third, however, it 


increases gradually in the same direction. 


6. Comparison of the topography of Herbst’s and Grandry’s corpuscles in 


the 27 days old embryo of the domestic duck. 


In the 27 days old embryo of the domestic duck Herbst’s corpuscles are, 
as compared with Grandry’s, prevalent in all blocks (1a, 2a, 3a, and 4a). 
A similar arrangement we see also in the blocks 1b and 2b, in the blocks 
3b and 4b, however, the contrary is the case. Also in the blocks 1c and 2¢ 
Herbst’s corpuscles prevail, in the blocks 3¢ and 4c, however, Grandry’s. 
The distribution of both kinds of corpuscles corresponds with that already 
described in the adult bird. (See fig. 8.) 

The results of my studies on embryonic material being incomplete, | do 
not venture at the present time to make any deductions from the data ob 


tained. 


VII. SUMMARY RELATING TO ADULT BIRDS. 


1. The number of Herbst’s and Grandry’s corpuscles on I qmm is un 
equal in the same species of duck and, contrarily to Hesse’s statements 
(1878), exceeds at the tip of the bill the number of 10 several times. 

2. The immersion of Herbst’s corpuscles in the cere varies much more 
considerably than that of Grandry’s. When present in larger numbers 
Herbst’s corpuscles are usually arranged in several layers one on top of the 
ther. Grandry’s corpuscles are mainly situated between Herbst’s in the upper 
layer, their variation as to depth of immersion not being very great. 

3. In all species of ducks studied the number of Herbst’s corpuscles, 
not to speak of some exceptions, diminishes in the direction from the tip 
'f the bill towards its base, and also in the latero-median direction with 
proportionality. 

}. At the margin of the cere the number of Grandry’s corpuscles alters 
in the direction from tip to base differently in the several species of ducks 
In most it first diminishes, and then increases considerably towards the base 
of the bill. At the anterior end their number diminishes in the latero-median 
direction, and increases again at the base of the bill. 

5. At the tip of the bill prevail therefore Herbst’s, at the base Grandry’s 


corpuscles. Such topographic independance indicates that the physiological 


function of both kinds of corpuscles is evidently a different one. 
The data obtained do not permit of deducting any laws as to the details 


in the topography of Herbst’s and Grandry’s corpuscles, and it remains un 
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certain whether the variations described above are of specific value, ot 
is rather an individual character that must be attributed to them. 


whether it 
It would therefore also be premature to form an opinion in how far these 


topographic types are correlated with the biology peculiar to each species 


and particularly with its feeding habits. 
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Anas platyrhyncha platyrhyncha domestica L. Cross-section 
a 21 days old embryo at the level of the middle of 
10 w, Magnification 400 iron haematoxylin 
ordium of sense corpuscles. 

A. platyrhyncha plat. dom. L. 24 days old embryo. Cross-section similar as on 
fig. 1, showing the separate sense corpuscles; the larger are Herbst’s, the smaller 
Grandry’s, 

A. platyrhyncha plat. dom. L. 26 days old embryo, Cross-section similat 
fig. I. 

A. platyrhyncha plat. dom. L. 35 days old duck. Cross-section similar as on 1 


PLATE I. 
» ; 4 
/ 
. 
Fig. I. 
Fig. 2. 
Fig. 3. 
Fig. 4. 


203 


TOPOGRAPHY OF HERBST’S AND GRANDRY’S CORPUSCLES 


Maurer, Fr. Die Epidermis und ihre Abkommlinge. 1895. 
Max, Ciara. Uber den Bau des Schnabels der Waldschnepfe (Scolopax rusticula 
L.). Zugleich ein Beitrag zur Kenntnis der Herbstschen Korperchen und zur 


Funktion der Lamellenkorperchen. Zeitschr. mikr. anat. Forsch., 3, 1925. 


Men36ups, M. A. Pocein. T. 1, 1895. 
MERKEL, Fr. Tastzellen der Ente. Archiv f. mikrosk. Anat., Bd. 15, 1878. 
NAuMANN, J. Naturgeschichte der Vogel Mitteleuropas, Bd. 10. N. Aufl., Gera 1905. 


Noite. Zum Geruchsvermogen der Enten. Zool. Anz., Bd. 71, H. 5—8, 1927. 


Nowik, N. Zur Frage von dem Bau der Tastzellen in den Grandryschen Korper 


chen. Anatom. Anz., Bd. 36, 1910. 
Opret, A. Mikroskopische Anatomie der Wirbeltiere. I, III, 1900. 
Prater, L. Allgemeine Zoologie und Abstammungslehre. II. Sinnesorgane, 1924. 
Scuarrer, J. Lehrbuch der Histologie und Histogenese. 1922. 
SzyMonowicz, Uber den Bau und die Entwicklung der Nervenendigungen im Enten- 
schnabel. Archiv f. mikrosk. Anat., Bd. 48, 1897. 
Lehrbuch der Histologie. 1921. 
WINTERSTEIN. Handbuch der vergleichenden Physiologie. Bd. 4, 1913. 
VAN DE VELDE. Die fibrillare Struktur in den Nervenendorganen der Vogel und der 


Saugetiere. Anatom. Anz., Bd. 31, 1907. 


24. 
25, 
26, 
28. 
20. 
30. 
2 | 
Je: 
24. 
34. 
<3 


ENTSTEHUNG UND FUNKTION 
VON GEFASSYSTEM UND BLUT AUF 
CELLULAR-PHYSIOLOGISCHER 
GRUNDLAGE 
VON 


med. MAX HAUSMANN 


St. Gallen. 


1. Teil: ALLGEMEINES. WIRBELLOSE. 
EINFUHRUNG UND UBERBLICK. 


Zur besseren Verstandigung mag der Arbeit mit einigen Abande 
rungen die Selbstanzeige vorangestellt werden, die in der Festschrift fur 
Professor H. Sanit zur Feier des 70. Geburtstages und in der Schw 
Mediz. Wochenschrift Nr. 27, 1926 erschienen ist 

Die Verknupfung mit dem Namen Sau_ti rechtfertigt sicl 
als eine Aussage meines fruheren Lehrers stark an der Entstehung der jetzt 
vorliegenden Untersuchung beteiligt ist. In seiner Abhandlung uber das 
Wesen und die Entstehung der Antikorper' hat er mit Nachdruck die These 
verfochten, dass das Blut nicht ein Gewebe, sondern ein Sekret sei. Diese 
\uffassung reizte zur Nachprufung, zur Untersuchung, wieweit sie sic] 
den Vorstellungen vereinigen liess, zu denen ich bei Beschaftigung mit dem 
reticulo-endothelialen Apparat und noch mehr aus allgemeinen biologischen 
Uberlegungen heraus gefuhrt wurde. So kam ich dazu, dem ursprtinglichen 


Wesen von Gefassystem und Blut genauer nachzugehen. 


Die Untersuchung war anfanglich nur als kleine 
1 


ist dann unter den Handen in mehr als zehnjahriger 
reichen Buche ausgewachsen. 

Die Einfuhrung wird keine streng systematische Zusamme 
bringen, sondern will in zwangloser Folge nur einen ersten Uberbli 
mitteln. 

Das zu ubersehende Tatsachenmaterial ist an recht verschiedenen Orten 
gespeichert. Die klassische Physiologie hat sich vor allem des Kreislaut- 
problems angenommen, das Blut selbst wird in erster Linie von den Hamato- 


logen oder von den Erforschern des Immunitatsproblems studiert, die mor 


1 SAHLI, Schweiz led henschrift r. 5 1 51, 1920 
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phologische Seite der Frage erfahrt durch Anatomen, Zoologen und Embryo- 


logen ihre Bearbeitung. Dazu kommen die Anregungen und Fragestellungen, 
die durch die Pathologie, die Pharmakologie und die klinische Betatigung 
aufgeworfen werden. So sehr nun eine solche Arbeitsteilung verstandlich 
ist, so sehr hat sie sich effektiv geracht. Wenn namlich fast allen Spezial- 
forschern ihr Thema letzten Endes heikel oder dunkel scheint, so tragt 
vielfach die Beschrankung eben auf das Spezialgebiet und die daraus resul- 
tierende Verkennung der Problemstellung die Hauptschuld. Vielfach liegen 
die Losungen im Nebengarten schon vollig bereit. Das Verstandnis all dieser 
Fragen ist weiterhin dadurch verzOgert worden, dass jedes Spezialgebiet 
selbst sich wieder zu sehr einengt. Von wenigen ruhmlichen Ausnahmen ab- 
gesehen, beschrankt sich das Untersuchungsgebiet auf den Menschen und 
die Saugetiere, wer es ganz grundlich betreibt, st6sst bis zu den Fischen vor. 
Und doch finden sich alle Probleme, aber auch ihre Losungen bei den 
Wirbellosen vorgezeichnet, und wer von dorther kommt, hat bei den Wirbel- 
tieren nur noch einzuheimsen. Nun haben wir freilich in den letzten Jahren 
ein Handbuch der vergleichenden Physiologie von WINTERSTEIN bekommen, 
das uns ausserordentlich wertvolle Dienste leistet; aber es ist klar, dass diese 
vergleichende Betrachtungsweise noch nicht zum Allgemeingut und zum 
Ausgangspunkt jeglicher Forschung werden konnte, auch haftet zum min- 
desten einem Teil der daselbst sich findenden Studien ein prinzipieller 
Fehler an: man projiziert unsere an Wirbeltieren, speziell den Warmblutlern 
gewonnenen Kenntnisse als das ,gut Bekannte‘‘ in die schlechter bekannten 
Wirbellosen hinein, verfolgt also die dem komplizierten Wirbeltierkorper 
eigenen Differenzierungen so weit als mdglich nach abwarts, anstatt die Dif- 
ferenzierungen der Wirbeltiere aus den durchschnittlich primitiveren Ver 
haltnissen der Wirbellosen herzuleiten. 

Auch die morphologischen Forscher entgehen diesen Klippen nicht ganz, 
und auch bei ihnen, speziell vielen Embryologen, ist die Kluft zwischen 
Wirbeltieren und Wirbellosen noch viel zu gross. Am fruchtbarsten haben 
sich einige Zoologen erwiesen, die das Gesamtgebiet zu ubersehen wussten, 
und die sich zudem von einer zu starren morphologischen Betrachtungsweise 
freimachten und versuchten, funktionelle und morphologische Gesichts 
punkte zu vereinigen. Es ist nicht von ungefahr, dass MeTscHNIKOFF, dessen 
embryologisch-zoologische Arbeiten in der Fachliteratur immer noch mit 
hoher Anerkennung genannt werden, einer der universellsten und letzten 
Endes auch ein anerkannter Forscher des Immunitatsproblems geworden ist. 

Und auch beim frihern Zurcher Zoologen ARNOLD LANG, dessen In- 
teressen etwas mehr nach der morphologischen Seite liegen, beruht das, was 
er fiir unsere Frage dauernd geleistet hat, in der Heranziehung des funk- 
tionellen Momentes. Fur ihn ist das Fliessen, das Zirkulieren des Blutes das 


Sekundare. Ausgangspunkt seiner Betrachtungsweise, wie sie in seinen Bei- 
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tragen zu emer Trophocoeltheorie! niedergelegt wird, ist die Beziehung der 
»Blut- und Lymphbehilter“’ zum Darm. Die vom Darm diffundierende Nahr- 
flussigkeit sammelt sich jenseits der Darmwand in einem Darmsinus an. Sie 
wird nach aussen begrenzt durch mediale Wande von Coelomsackchen, die in 
metamerer Anordnung bilateral durch den ganzen Korper der Anneliden 
an diesen hat Lana seine Anschauungen urspriinglich gewonnen sich er- 


strecken; die Beriihrungsflichen des Coeloms mit der Nahrflissigkeit um- 


klammern diese immer mehr, so dass aus den urspriinglich weiten Fliissig- 


keitsraumen Kandle, eben die Blutgefasse werden. Durch ihre Struktur und 
durch die Ontogenese verraten die Blutgefasse noch ihre ursprungliche Her- 
kunft von der Coelomwand. 

LANG bringt nun noch einen zweiten Gedanken in die Theorie hinein, 
der sich uberaus fruchtbar erweist: Die Coelomsackchen der Anneliden sind 
nicht einfache Hohlraume, sondern ihrer Wand sitzen als endotropische, ins 
Lumen hineinragende Bildungen eine Reithe verschiedenartiger Zellen auf. 
Diese endotropischen Bildungen nun konnen in die Nahrflissigkeit des 
Darmsinus auswachsen; als ,,exotropische’ Bildungen begegnen wir ihnen 
in den Blutgefassen, wo sie als Klappen, aber auch als Generatoren von 
Hamozyten funktionieren. Dadurch werden Blutgefasse und Blut zu einer 
genetischen, letzten Endes vom Coelom abstammenden Einheit, und so muss 
denn auch eine jede Theorie des Hamocoels auf das Coelom zuruckgehen. 
LANG hat fur die Anneliden eine eingehende Analyse des bekannten Tat 
sachenmaterials gebracht und seine Auffassung von den Verhaltnissen der 
ubrigen Tierklassen und -kreise in Form von Thesen formuliert. Mit Ein 
schluss der Anneliden sind es 95 Thesen, die in der Literatur der folgenden 
Jahre, besonders auch in zahlreichen Veroffentlichungen des Zurcher Insti 
tutes (LANG, dann HESCHELER) eine bedeutende Rolle gespielt haben. 

Auch ftir meine Darstellung ist Lana Ausgangs- und Mittelpunkt ge- 
blieben. Immer wieder erwies sich seine Formulierung als sehr nutzlich und 
anregend, auch wenn Unzulanglichkeiten aufgezeigt oder neuere wider- 
sprechende Beobachtungen zitiert werden mussten. Um einem Teil der ge 
machten Einwande zu begegnen und um die Leistungsfahigkeit der Theorie 
zu heben, ist es meines Erachtens von entscheidender Bedeutung, diese etwas 
weniger straff morphologisch zu handhaben. Es sind nicht oder nicht immet 
die Coelomwande, die sich an die Nahrflussigkeit anlegen und sie um 
schliessen, sondern die betreffende Wand erfahrt, wie das bei embryo 
logischen Vorgangen haufig der Fall ist, eine Auflosung zu einem mies- 
enchymatésen, und damit zum mindesten teilweise entdifferenzierten Ge 
webe, dem wiederum neue verschiedenartige Entwicklungsmoglichkeiten 


offen stehen (selbstandiges peripheres Auswachsen, Strukturgestaltung 


1 LANG, Jena. Zeitschr. f. Naturwissensch., Bd. 38. Neue Folge Bd. 31, 1903; 
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sprechend den lokalen Bedurfnissen, Ubergang in freie Zellen). Man gewinnt 
auch fur all diese Vorgange ein weitaus besseres \Verstandnis, wenn man 
macht und zum mindesten 


sich von der praformativen Betrachtungsweise fret 


Resultante 


phylogenetisch das Entstandene nicht als ein Ziel, sondern als die 


iner Folge funktionellen Geschehens und Differenzierens 1m Kontakt mit 


oder innerhalb des Korpers selbst betrachtet. Vor allem ist 
usschlaggebender Bedeutung, jeder Zelle, auch der Metazoen, 
die gesamten allgemein zellular-physiologischen Funktionen 
also Dissimilation und Assimilation, mit der zugehorigen 
t- und Exkretbildung, des respiratorischen Stoffwechsels, 
grossen Bewegungsfahigkeit, ferner ein Sensorium 
der gelaufigen sofortigen Aufspaltung des als Ein 
Gesamtkorpers in die Teilfunktionen der Organe zu be 
Betrachtungsweise, weitaus davon entfernt, verwirrend 
wirken, lasst manche Dinge selbstverstandlich er 
aprioristischen Funktionsaufteilung nach Organen 

ja unverstandlich sind. 

und Voraussetzungen aufbauend, durchgeht nun 
lie Zirkulationssysteme und das Blut der verschiedenen Tier 
\nleihe bei den Zoologen, bald bei den Embryologen, bald bet 
Bemtthen, die Befunde nach den oben 

\Veg ist vielfach weit, 

eewertet werden; ist 

vollig unmoglich, sich n ler gesamten Literatur 
machen, und all die Fragen mit 


Iergebnisse 


um Verstandnis von Gefassystem und 
se Aussage oilt aber streng ge 
\mphioxus und die Wir- 

kommt dem 
\rthropoden gar 
Frage kommenden 

andern ‘ten, gibt eine periphere 
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spaterhin FERNAN 


1 


Schuler, vera l ler nicht coeloma 

Nach ihnen ist die Zirkulation 

Primdre, und die Coelomwande 

‘imitiven Kanalsystem propulsiven Zentral 
Sie glaubten vor 


] ] lar 
muskulosen Teil 


| 
der Aussenwt 
es auch von 
von vornhert 
14 aot 
uerKxennen 
ranigkelt Gel 
Cill Ode 
usw., und sic] 
( autgetas 
enugen. Eine 
der komph VOT 
4 
scneinen 
schwerfallig 
g,, 
Aut diese 
meine Arbeit 
reise, bald 
] 
en Physiolo 
entw ckelten | 
mancnes Will 
] 1 
es doch fur d 
er verschied 
n Zuven wieder: ecepen 
1 ganz 21 n Zug rveo n 
Wir Natten open genort, Gass man 
aut das Coeliom Iruckgehnen m 
ommen nur tur die Echinodermen, | 
veltiere vollstandig zu Recht: tur dt 
Coelom nur eine beschrankte DBedeut 
reduziert sich, in verschiedenem Ma 
Klasse, seine Rolle noch mehr. Mit 
Zirkulation, die von der Anwesenheit 
NavNalVly LN 1A LL SiCi I} 
Ins rechte Li nt ZU rucken, Wahrend 
Z und dani N 
4 
osen Komponen 
Ali yiialb S 
raben diesen IT 
vaben d m pl 
] 
ippaTa Mer del | 


200 
ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 
allem auch bei dieser Auffassung eine Erklarung fiir die Genese des Endo 
thels zu finden. 

Das Auftreten eines Endothels innerhalb des Gefasslumens ist eines 
der schwierigsten Probleme unserer Frage. In vielen Fallen fehlt es den Ge 
fassen der Wirbellosen, und LANG beniitzte diesen Umstand ausgiebig in 
seiner Beweisfuhrung. Wenn die Gefasse gleichsam nur ein Negativ sind, 
durch Aneinanderlagerung von Coelomwanden bedingt, die sich die Aussen 
seite zukehren, so muss sich (in der strengen Verfolgung dieser Auffassung 
an den Gefasswanden die Coelomwandstruktur in umgekehrter Reihenfolg 
wiederholen, so dass als innerste Schicht der Gefasse die Basalmembran det 
Coelomwand aufzutreten hat; fur ein eigentliches Endothel hat die Theorie 
keinen rechten Platz. Nun ist das Fehlen des Endothels ja schon die Regel, 
aber nicht absolutes Gesetz. So bereiteten schon LAnG die Nemertinen (eine 
Gruppe von Wurmern) mit ihrem ausgesprochenen Endothel zugestandener 
massen ein nicht uberwindbares Hindernis, auch steht man dem Endothel 
vorkommnis der Wirbeltiere ziemlich ratlos gegenuber. FERNANDEZ und NAt 
glauben nun, das Endothel aus einem Zusammenrucken der im Mesenchym 
diffus verbreiteten Zellen ableiten zu konnen; sie versuchen, das [Endothel 
auf ein Pseudothel zuruckzufuhren, doch ist ihre Beweisftthrung nicht 
zwingend, und der Versuch, den Aufbau des Gefassystems innerhalb der 
Metazoenreihen einheitlich zu deuten, ist auch thnen nicht geglickt. 

Wan muss itberhaupt meines Erachtens davon absehen, eine allgemein 
giltige Theorie des Gefassystems auf rein morphologischer Grundlage auf 
subauen. Zirkulation muss tiberall entstehen, wo es infolge etwa von lokal 
verschieden grosser oder verschiedenartiger Stoffwechselvorginge zu Kon 
centrationsdifferenzen des Milieu interne kommt. Die Diffusionsstrome wer 
den durch die stete Wiederholung und die Gleichartigkeit ihrer Folge stabili 
siert, und das Entstehen von Septen oder von bestimmt angeordneter glatter 
Muskulatur wirkt seinerseits im gleichen Sinne. Die Kanalisierung kann sich 
dann im Mesenchym oder intercoelomatos oder intracoelomatos anbahnen, 
das hangt alles vom speziellen Entwicklungstypus ab. 

Bei den Arthropoden ist noch viel mehr als es bisher geschah — die 


Bedeutung des Mesenchyms hervorzuheben; bei den Mollusken und Tuni 


caten muss man sich damit abfinden, dass auf das mesenchymatése Kanal 


system ein spezieller Propulsionsapparat, ein Herz sich superponiert, das 
seine Herkunft aus dem Coelom zieht, wahrend bei den Wiirmern und den 
Wirbeltieren das Coelom allein fur den gesamten Apparat aufkommt. Die 
doppelte Herkunft des Zirkulationsapparates der Mollusken und Tunikaten 
befremdet nur bei praformativer Betrachtungsweise, funktionell genetisch 
lasst sich zeigen, dass es eine lokale Bedingtheit ist, die das betreffende 
Coelomstuck zum Zentralapparat auswachsen lasst: seine Lagerung zwischen 


einem Ort maximaler Nahrungsreserve (Leber) einerseits und gesteigerten 
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Gasaustausches (Kiemen, Lungen) anderseits, dazu kommt, etwas verschie- 
den verwirklicht, die Moglichkeit gesteigerter Exkretabfuhr. Alle diese Be- 
dingungen mussen die Stelle zu einem Bezirke gesteigerten Wachstums wer- 
den lassen und letzten Endes die Entstehung von glatter Muskulatur fordern. 

Auch bei den Wirbeltieren sind es ahnliche Faktoren, die ein Herz aus 
der Coelomblase entstehen lassen; bei ihnen ist aber auch das periphere 
System, wie bei den Wurmern der Zirkulationsapparat tiberhaupt, coelom- 
bedingt. Wahrend dieser aber zum mindesten teilweise eng an die Coelom- 
wand gebunden ist, verdanken die Gefasselemente des peripheren Systems 
der \Wirbeltiere zwei andern ebenfalls in der Natur des Coeloms begriin- 
deten Vorgangen ihre Entstehung. Diese Vorgange stellen nun nicht etwas 
vollig Neues dar, beide sind schon bei den Wiirmern vorgezeichnet und lassen 
sich hier aus den biologischen Verhaltnissen innerhalb der zellbesetzten 
Coelomhohle ableiten. Wir begegnen bei den Wirmern einige Male der Ten- 
denz des Coeloms, zu einem stark verzweigten Netzwerk von engen Kanalen 
auszuwachsen. Das Coelom nimmt dann selbst Gefassystemtypus an, so bei 
den Hirudineen, speziell den Gnathobdelliden, und auch das Gefassystem der 
Nemertinen erfahrt bei dieser durch neueste Untersuchungen gestutzten Auf- 


fassung wohl die zwangloseste Deutung. Daneben kommt es bei ihnen, wie 
auch schon bei Echinodermen, zum eigentlichen Austritt von Coelomele- 
menten aus dem Coelomverband. Die Ausscheidung erfolgt in Form der 
schon oben erwahnten, von LancG als exotropische Bildungen gedeuteten, 
starren Ausstulpungen und Verlagerungen. Dieser Ubertritt wiederholt sich 
nun in gleicher Weise bei den Wirbeltieren, fuhrt einmal zur Anhaufung 
.lymphoider“ Gebilde, dann aber auch zu etwas Neuem: ich sehe in der 
Tat keinen Hinderungsgrund, auch das Endothel der Wiurbeltiere als ab- 
getrennte, ausgetretene Coelomelemente zu deuten, die unter sekundarem 
Wachstum su einer vielverzweigten, aber prinzipiell gleichwertigen zweiten 
Coelomhohle auswachsen, der Gefdssendothelwand. Damit wird die histo- 
logische Ubereinstimmung der beiden Endothelien in ihrem primitiven und 
in ihrem endgultigen Zustand ohne weiteres verstandlich. Auch ist die Ab 
stammung aus dem Coelom ontogenetisch schon langst bekannt, man erfasste 


aber nur die formalen Vorgange, tberschatzte die Bedeutung des dabei auf 


tretenden mesenchymatosen Stadiums und verkannte vielleicht die biologische 


Wichtigkeit dieser Herkunft. 

Nun ist es weiterhin klar, dass bei dieser Deutung das Endothel auf 
hort, ein einfaches Stuck Rohrenwand zu sein, dass ihm vielmehr, besonders 
auch wenn man sich der hohern Dignitat des Coeloms bei den Wirbellosen 
erinnert, hochwertige funktionelle Aufgaben beizumessen sind. Diese Aut 
gaben sind nach der ganzen von Lana der Frage beigebrachten Richtung 
trophischer Natur, und zwar ist die resorptive Tatigkeit das Primare. Es 


sind ausserordentlich hungrige, geirassige Zellen, diese Coelom- resp. Gefass- 
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endothelzellen, und sie drangen sich an alle Gewebselemente heran, um zu 
holen, was zu holen ist. Dabei entsteht ein einwirts, vasopetal, gerichteter 
lussigkeitsstrom, und die Wande geben die Produkte ihres Stoffwechsels als 
Blutflussigkeit — wollen wir einmal sagen ab. Man sieht also, wie leicht 
sich die Deutung des Blutes als Sekret ergibt, gleich, oder doch ahnlich, wie 
SAHLI es will. Nun ist aber die Beute, je nach dem angefallenen Organ, 
eine verschiedene; damit sind es auch die Produkte, die in das Blut hinein- 
gelangen. Weiter sind im heteromorphen plurizellularen Organismus die Zell- 
funktionen derart abgestimmt, differenziert, dass das Sekret oder das Aus- 
scheidungsprodukt der einen Zelle der Erreger oder das Arbeitsmaterial der 
korrelaten Zelle ist. Und so finden sich fiir die aus einem Gewebe in 
die Blutbahn gelangten Ausscheidungen Liebhaber an einem andern Orte, 
und die Resorption verlauft dann von innen nach aussen, vasofugal. So 
kommt es schliesslich, was wir ja schon langst wissen, zu einem Stoffaus- 
tausch in doppeltem Sinne, vasofugal und vasopetal. 

Bei all diesen Umwandlungen stellt sich von neuem die Frage, wieweit 
man jetzt noch von einer sekretorischen Tatigkeit reden darf; ganz abge- 
sehen davon, dass dem vasofugalen Substanzdurchtritt, vom Blut aus ge- 
sehen, exkretorische Bedeutung zukommt, bleibt zu erwagen, in welchem 
Grade, infolge Doppelfunktion, das Endothel uberhaupt seine bestimmende 
Rolle einbusst und mehr nur als Durchgangszelle, als dienende Magd der an- 
stossenden Gewebszellen, funktioniert. Auch muss im Anschluss an derartige 
Krorterungen dem Einfluss nachgegangen werden, welchen die Gefassnerven 
bei dieser Symbiose Organzelle, Endothelzelle, Nervenzelle ausuben. Gerade 
die feinere Analyse all dieser Vorgange zeigt aber, dass die aktive Betatigung 
des Endothels nicht verloren gegangen ist, auch wenn sie sich nicht mehr 
uberall oder vorwiegend in Form der vasopetal gerichteten Resorption ab- 
spielt. 

So erfolgen allmahlich Funktionsverschiebungen, die besonders auch bet 
den Organen mit innerer Sekretion interessant sind. Hier war das Ursprung 
liche die Resorption eines Produktes, das haufig von einem Appendix eines 
gebildet 


(meist entodermalen) Kanals oder des urspriinglichen Coeloms 
wurde. Das Material hiezu bezog dieser Anhang eben durch das Leitungs- 
stuck, das ihn mit seinem Mutterboden verband, damit indirekt von der 
\ussenwelt. Durch die vollige oder zum mindesten partielle Ablosung dieses 
Appendix von seinem Mutterboden, also seine Abschnurung zum_ isoliert 
liegenden Organ, wurde nun dieser Weg des unmittelbaren Bezuges unter- 
bunden, und dem Blutkreislauf fallt die Rolle nicht nur des nehmenden, son 
dern auch des das Ausgangsmaterial spendenden Organes zu. 

Hand in Hand mit diesen Vorgangen erfolgt nun der weitere Umbau 
des peripheren, wie des zentralen Gefassystems. Peripher differenzieren sich 


Arterien und Venen, zentral erlangt das aus der Verknupfung von Endothel- 
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und umfassender Coelomblase entstandene, zur neuen Einheit zu 


vachsene Herz immer grossere Bedeutung. Peripherie und Zen- 
tralanlage beeinflussen sich gegenseitig. Der Funktionsablauf in den Geweben 

Blutabriegelungen, die zunehmende Bedeutung der letzten Endes 
iellen Teil eingeschalteten Nierenfunktion rufen einer Erhohung 
Blutdruckes, die wohl als wesentlichster Faktor ihrerseits wiederum 
kompensatorische Herzzunahme herbeifthrt. Die Eigenart des Herz 

: 11 } 


1S 


beeinflusst dann umgekehrt auch den peripheren Aufbau, fuhrt 

lung von Arterien und Venen. Im Capillargebiet aber erlangt die 

tromung das Ubergewicht uber die vasopetale, und die resorp 

fallt in erster Linie einem neuen Gefassystem zu, den Lymph 

Darstellung kann sich darauf berufen, dass erst dort in der 

wo der Blutdruck betrachtliche Werte annimmt, also bei den 

m ersten Male zur Ausbildung eines eigentlichen Lymphgefass 

nit eigenwandigen kanalfOrmigen Gefassen kommt; es ftigt sich 

rordentlich gut in diesen Zusammenhang, dass ontogenetisch die 

fasse aus dem Venensystem auswachsen, also jenem System, das 

Druck steht, aber selbst infolge seiner Dickwandigkeit seine 
verloren hat. 


} 
aben 


unsere Darstellung beim Gefassystem begonnen, fast unver 
lann aber in zunehmendem Masse vom Blut und zuletzt gar von 


die Rede gewesen. Die morphologisch-embryologisch und auch 


manchen Kapiteln der Pathologie wohlbekannte Einheit von Blutgefass 
so auch durch eine physiologisch-biologische Betrachtungs 

\usdruck. Das Blut ist das Resultat der an den umschliessen- 
refasswanden sich abspielenden Vorgange. Diese Ableitung ist freilich 


det 


lingt und bezieht sich somit nur auf das Blut und entsprechend 


lie Lymphe der Wirbeltiere. Im Interesse einer begrifflich klaren Schet 


endothelbe« 


» man auch diese beiden Ausdrucke fur die charakteristischen Vor- 


kommnisse beim Wirbeltier reservieren; Flussigkeiten, denen wir bei den 


Wirbellosen und auch bei den Wirbeltieren neben Blut und Lymphe 


gegnen, sind als Coelomflussigkeit und als Korperflussigkeit schlechtweg, 


be- 


eventuell unter Beifugung eines topographischen Kennwortes (etwa intra- 


vasal usw.), zu bezeichnen. An dieser Forderung werden wir nicht irre wer- 
1 ‘+h wenn sich einzelne Elemente des Blutes schon in der Korperhohle 
im Coelom nachweisen lassen, also alter sind als das Blut in seiner 
Totalitat selbst. Das Wesentliche, das Neue am Blut ist, dass die verschie- 


denen Elemente in charakteristischer Mischung und Form innerhalb der ge 


Ss 
schlossenen Gefassbahn sich vorfinden; dass sie dort auch autochthon ent 
svefordert werden, sondern es ist nur die Frage zu beant- 
sie dorthin gelangen. Selbstverstandlich wird eine vergleichende 


‘rsuchung uber die Herkunft der einzelnen Blutelemente Kechenschaft 
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auch dort ablegen mussen, wo es sich noch um extravasale Vorkommnisse 
handelt. 

Den Gehalt des Blutes an flussigem Eiweiss haben wir bereits als Re 
sultat von Resorptionsvorgangen hingestellt. Bei den niederen Tieren ist det 
Eiweissgehalt der Korperhohle meist gering, wo er grossere Werte erreicht, 
wie bei manchen Mollusken, ist ontogenetisch der grosse Eiweissgehalt des 
Kies dafur verantwortlich zu machen. Die gleiche Gesetzmassigkeit kehrt 
auch bei den Wirbeltieren wieder, nur mit dem Unterschied, dass infolge 
der resorptiven Tatigkeit des endothelialen Gefassystems die Ansammlung 
letzten Endes in diesem und nicht mehr in der Korperhohle statt hat. Dabei 
ergeben sich typische quantitative Unterschiede; der Eiweissgehalt erreicht 
die hochsten Werte dort, wo dem Embryo spezielle Eiweissreserven zur Ver- 
fugung stehen, den Sauropsiden die Eiweisshulle des Eies, den Saugetieren 
die intervillosen Raume der Placenta. 

Ergibt sich so eine urspriingliche -lbhingigkeit des Blutplasmas von 
dem Eiweissgehalt des Eies, so hangt die Bildung der roten Blutkérperchen 
bei den Wirbeltieren, wie bekannt, mit dem Dotter des Eies zusammen. Dem 
Dotter entnehmen die Blutinseln, also ausgewanderte, zu Capillaren aus 
wachsende Coelomelemente, die zum Aufbau des Hamoglobins notigen Bau- 
steine, und auch spaterhin werden alle jene Organe zu Bildungsstatten der 
Krythrozyten, die durch Wiederverwertung zerfallender Roter oder durch 
Transformierung der in der Nahrung enthaltenen Elemente hiezu besonders 
geeignet sind. Ein Ruckblick auf die Wurbellosen zeigt, wie eng auch die 
erste Genese dieses Blutbestandteiles mit Fragen der Resorption ursprung- 
lich zusammenhangt. Das der Verdauung grossen Widerstand entgegen 
setzende und deshalb monatelang im Darm gespeicherte Chlorophyll oder 
aufgenommener Blutfarbstoff ( Egel) gelangt allmahlich zur Resorption; erst 
sekundir (aber nicht immer) werden diese Farbstoffe durch Umbau, vor 
allem durch die Aufnahme von Schwermetallen zu Sauerstofftragern. Dieses 
Schwermetall braucht nicht immer das Eisen zu sein, bei den Mollusken spielt 


das Aupfer die grésste Rolle, bei den Tunicaten gar das Vanadium. Diese 


Vorkommnisse geben besonders phylogenetisch zu interessanten Uber- 


legungen Anlass. 

Die Farbstoffe gehen bei den Wirbellosen meist in flussiger Form in die 
Korperflussigkeit uber, seltener erfolgt auch bei ihnen schon Speicherung 
in von Coelom abstammenden Zellen; die farbstofftragenden Zellen der 
Wirbeltiere endlich entstammen dem Aquivalent des Coeloms, der Gefass- 
wand. 

Noch vielgestaltiger sind Natur und Genese der Leukozyten. Auch sie 


sind zum Teil als Gefasswandelemente anzusprechen, zum Teil handelt es 
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sich dabei aber um Zellen, die von Haus aus typische Mesenchymbewohner 
sind, dort phylogenetisch sogar schon bei acoelomatosen Tieren sich finden 
und auch noch in der Wirbeltierreihe histiogen entstehen konnen. Als primi- 
tivste archaistische Form sind wohl jene Zellen anzusprechen, die in letzter 
Zeit zusammen mit ahnlichen Bildungen als besondere Differenzierung, als 
reticulo-endotheliales System, herausgeschalt wurden. Wenn man dann wei- 
terhin der Frage nachgeht, warum zum mindesten ein Teil dieser ursprung 
lichen Mesenchymbewohner immer mehr Bestandteile des Blutes werden, 
wird man dazu gefuhrt, die Geschichte der hamopoetischen Organe zu 
schreiben. 

\uch diese kann auf die Wirbellosen zuriickgreifen, bei denen wir 
schon Agglomerationen von Mesenchymzellen begegnen, Synzytien, die 
hamopoetisch* tatig sein koénnen. Bei den Wirbeltieren kompliziert sich 


dann die Sachlage dadurch, dass Gefassknospen in derartige Bildungen 


hineinwachsen, mit ihnen in Wechselwirkung treten und sich ihrerseits syn- 


zytial anordnen. Je nach den Ortlichen Ernahrungsverhaltnissen erfahren 
diese Vorgange mannigfache Modifikationen und Verquickungen, die sich 
im zum Teil verwirrenden Bau der definitiven Organe widerspiegeln. 
Nachdem so die Elemente des Aufbaues von Gefassystem und Blut auf- 
gedeckt sind, versucht eine Analyse in den letzten Kapiteln die Ergebnisse 
der kiassischen Kreislaufphysiologie ruckblickend auf die durch unsere Be- 


trachtung gewonnenen genetischen Vorstellungen zuruckzufuhren. 


Kapitel. 
BEDEUTUNG DER CAPILLAREN. 


\ls Matpicui im Jahre 1661, vier Jahre nach Harveys Tod, die Blut- 
stromung in den Capillaren demonstrierte, leistete er nach einem Vergleich 
Nicovats' etwa das gleiche wie spater GALLE im Vergleich zu LEVERRIER. 
Wie jener den Planeten Neptun gefunden, den dieser durch Uberlegungen 
und Berechnungen postuliert hatte, so erfullte MaLpicui das letzte Postulat 
in den Uberlegungen und der Beweisfithrung Harveys. Der Ubergang des 
Blutes von den Arterien 1 ie Venen wurde sichtbar gemacht, und als ihren 
Vermittler lernte man eben die Capillaren kennen. Auf gebahnten. Wegen, 
durch enge, uberall wohl abgegrenzte Schlauche fliesst das Blut von den auch 
makroskopisch sichtbaren Arterien zu den kleinsten Venen hinuber. 

Es ist moglich, dass bei genanntem Vergleich MALPIGHI etwas zu kurz 
kommt, da Harvey tuber die Natur der Arterien-Venenverbindung sich 
offenbar nicht eine so ganz bestimmte Vorstellung gebildet hatte, wie 


1 Nicotal, Nagels Handbuch der Physiologie des Menschen, I, II: 2, p. 674 
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LEVERRIER fur den Neptun. So spricht er’ von einer unmittelbaren Verbin- 
dung durch Anastomosen oder von mittelbarer Verbindung durch Porosi 
taten oder von beiden Modalitaten; am haufigsten kehrt aber die Vorstellung 
wieder von Porositaten im Lungenparenchym, durch das das Blut durch 
geseiht wird’, die durch die Atmung gedffnet und geschlossen werden, wie 
ein Badeschwamm’; blinde Porositaten und die Mundlocher ihrer Gefasse 
vermitteln in der Lunge die Blutwanderung von der rechten Herzkammer 
nach der linken’. 

Dennoch beleuchtete der Vergleich trefflich die ganze bis anhin herr- 
schende Auffassung der Capillaren; ihre Aufgabe war ohne weiteres ge 
geben, sie stellten das fehlende Glied in der gewaltigen Tatsachen- und Uber 
legungsverkettung Harveys dar und wurden an den ihnen gebithrenden 
Orten eingereiht. 

Auch heute sind wir noch fast an der gleichen Stelle. 

Die wohl ublichste Definition der Capillaren lautet: die Capillaren sind 
die Verbindungssticke zwischen Arterien und Venen, und ihre Aufgabe 
besteht in der Uberleitung des Blutes von einer Gefassgruppe zur andern 
Derart ist fur uns der Kreislauf Selbstzweck geworden, dass wir wenigstens 
bei einer ersten Annaherungs-Definition diese Aufgabe: su leiten, in erste 
Stelle rucken. Ich glaube auch keinen Irrtum zu begehen in der Behauptung, 
wir seien froh, bei unsern primitiven Vorstellungen schnell aus dem Gebiet 
der Arterien wieder in das der Venen zu gelangen. Die Kreislaufverhaltnisse, 
die uns ja schon in jungen Jahren beigebracht wurden, bereiten doch der 
Vorstellung einige didaktische Schwierigkeiten, und wir schatzen uns gluck- 
lich, den richtigen Ruickweg genommen zu haben, ohne uns in weitere Spe- 
kulationen uber die Natur dieser Haargefasse zu verlieren. 

Auch die eigentliche Physiologie wertet die Capillaren in erster Linie 
als Elemente des Kreislaufes, als Rohren, und ihre Hauptuberlegungen 
drehen sich darum, welche Rolle die Enge dieser Gefasse in der Kreislauf 
mechanik spielt. Gehorchen die Ausfluss-Durchflussgeschwindigkeiten dem 
Poiseuilleschen Gesetz oder nicht ; wie wirken diese Widerstande ruckwarts 
auf die treibenden Krafte, die Blutdruckverhaltnisse und damit auch auf die 
Herztatigkeit® 

In manchen Beziehungen sind andere Gebiete der medizinischen \Vissen 
schaft tiefer in die Probleme der Haargefasse eingedrungen als die Physio 
logie. In Anlehnung wohl an fruhere Vorstellungen uber die Bedeutung des 
Blutes hat auch die neuere zellular-pathologische und damit auch lokal 

1 Harvey, Die Beweguig des Hersens und des Blutes. Kliassiker 
Medicin, Bd. 1, p. 63. 

47 und §3. 
€i, Pp. 49. 
l. 


Dp. 53. 


5 Nicoral, I. c., p. 764 und 779 
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sierende Forschung ein Hauptaugenmerk auf die Zirkulationsverhaltnisse und 
die zudienenden Einrichtungen werfen mussen, und bekanntlich wird ein 
ser Teil unserer allgemeinen Pathologie ausgefullt von Betrachtungen 
Studien uber Hyperamie, Anamie, Stase. Und gar im Entzundungs- 
Paradigma mit Vorliebe die Vorgange in Geweben ohne 
Funktion gewahlt werden (Unterhautzellgewebe, Mesenterien), 
kleinsten Gefassen zu beobachtenden Vorgange eine bedeu- 
Rolle. 
‘ites Gebiet ist dasjenige der physikalischen Heilmethoden. 
und \Warmeapplikationen machen sich fur die objektive Beobach 
erster Linie in ihrer Beeinflussung der Blutfulle der Haut 
das Bestreben einer nach Ratio tendierenden Behandlung 
die ‘lingungen, die auslosenden Ursachen und die Fol 
dieses Wechsels ‘r Blutversorgung studieren und festzulegen. 
kompliziert sich freilich das Problem rasch ganz ungemein, ein 
durch die Wechselwirkungen, die zwischen Lokalapplikation und 
meiner Korperreaktion bLestehen, und anderseits durch 
lokal bestehenden komplexen Verhaltnisse. Da ist es vor 
ler eine Rolle spielt, und dann 
wieder die Frage zurtick nach den gegenseitigen | 


ngen von Blutgeta und bedientem Organ. Ist das Gefassystem, wie 


Zustand des Nervensystems, « 


worden ist, nur die dienende Magd, ganz auf die Bedtirfnisse des 
1 Organs eingestellt, oder kann umgekehrt, wie es eine weitver 
\nsicht ist, eine gesteigerte Blutversorgung auch das bediente Organ 

zu gesteigerter Tatigkeit mitreissen? Das sind die beiden Kardinal 
zuruckgehen auf die Hauptaufgabe der Haargefasse, die 

les Nahrungs- und Gasaustausches zu sein. Diese Vermittlertatig 

ist selbstverstandlich wohlbekannt und ein allgemein anerkanntes Postu- 


lat. Wer etwas Einblick in die physiologische Literatur hat, wird mir aber 


zugeben, dass, von der Entwicklung der letzten paar Jahre abgesehen, die 


ren Durchfliessen, mit andern Worten eben die Zirkulation 

alb der Kreislauforgane als wesentlichster Gegenstand des Interesses 

immer wieder in den Vordergrund sich stellte, und die soeben genannte lokale 

Funktion zwar als logische Denknotwendigkeit vorausgesetzt, aber nicht 

lurchgreifend studiert worden ist. Auf die neuesten physiologischen Arbeiten 

werden wir spater natiirlich auch zuruckzukommen haben, wie ja das vor- 
liegende Kapitel uberhaupt nur ein Gerust schlagen soll. 

Diese lokale Besorgung der Umgebung ist es auch, welche TIGERSTEDT' 

die Capillaren als den Anotenpunkt des ganzen Gefassystems bezeichnen lasst, 


 wahrend Arterien und Venen nur die zu- und ableitenden Rohren darstel- 


den Kapillaren 
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len‘. Besonders eindrucksvoll geht ihre Bedeutung auch aus den quantitativen 
Verhaltnissen hervor. Verschiedene Autoren haben solche Uberlegungen an 
gestellt, wie aus den Zusammenfassungen von TIGERSTEDT und von NICOLAI 
hervorgeht. Ich benutze in meinen kurzen Zusammenfassungen vorzugs 
weise und soweit keine weitere Quelle genannt wird, die letzten dies 
bezuglichen Ausfthrungen TiGerstepts*. Eine Abschatzung der Capillat 


zahl und ihrer Ausdehnung lasst sich aus folgenden durch Beobachtung 


ermittelten Daten gewinnen. Als mittlerer Durchmesser einer Capillaré 


wird O,1 mm angegeben, als Durchstr6mungsgeschwindigkeit mm_ pro 


Sekunde, das Sekundenvolumen Blut einer Capillare berechnet sich also auf 


| 


den 60 cem* Blut aus dem linken Herzen in den Kreislauf geworfen; soil 


X O55 O,oocot (abgerundet). In der gleichen Zeiteinl 


1e1t wer 


dieses Platz finden, so muss auch innerhalb des Capillarsystems die gleiche 
Menge in der gleichen Zeit vorgeschoben werden, und da durch einen Capil 
larquerschnitt die eben errechnete Menge von 0,o0001 mm’ fliesst, 
die Zahl der Capillaren zu 500 oco coo. (NICOLAT erhi 
O,00004 Mmm 
Heranziehen hamodynamischer Uberlegungen einen hohern Wert 
Milliarden. ) 

Der Totalquerschnitt der Capillaren ergibt sich aus Einzelquerschnitt 
Capillarenzahl, also 0,000 mm? (rund) { 500 000 000 = I 200 cm? (Nicol 
errechnet 1 5co cm? bei einem Sekundenvolumen von 75 ¢ , also e1 
schnittsvergrosserung gegentiber de cm*-Querschnitt der Aort: 

1 50fache. 

Wir fuhren die Berechnung fur unsern Zweck noch etwas weiter. Wir 
sam ist fur die Gewebsernahrung nicht der Querschnitt, sondern der 
fang. Mit dem einfachen Anstieg des Totalquerschnittes der Capillaren 
das 150tache wurde sich ein Zunehmen des Umfanges um das 12fache 
geben; nun setzt sich aber das Totalquerschnittsfeld tatsachlich aus (mini 
mal) 1 500000000 Capillaren zusammen, jede mit einem Umfang von ru 
03 mm; der Totalumfang betragt somit 45 000 0CcO mm 5 km, und 
Verhaltnis von Aortenumfang zu Capillaren hat die phantastische Zahl von 
I : 450000 angenommen. 

Nun erfolgt der Kontakt von Capillaren und Geweben aber nicht 
langs einer Linie, sondern erstreckt sich fur jeden Peripheriepunkt fort 
schreitend auf eine gewisse Lange, die Capillarlange. Mit andern Worten: 
nicht ein Querschnitt bildet den Kontakt, sondern ein allerdings wenig hoher 
Zylindermantel. Die Capillarlange wird zu 0,92 cm bis zu 0,05 cm angt 

1 NICOLAL im p. 10 zitierten Handbuch d. Physiologie, I, Il: 2, 1 


* ‘TIGERSTEDT, |. c., p. 15. 
* NICOLAL €. p. 760. 
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Die Beruhrungsflache betragt daher 


minimal 4 500000 cm 0,02 cm 9 m* 


\ 


maximal 4 500000 cm X 0,05 cm 22,5 m?°. 


Das sind nur die Capillaren des grossen Kreislaufes; dazu kommt die 
bekanntlich enorme Zahl von Capillaren des kleinen Kreislaufes; aber auch 
SO ergibt sich eine gewaltige Oberflache, der gegenuber etwa diejenige der 
Aorta verschwindet. Wenn wir ihr 60 cm Lange zubilligen, erhalten wir eine 
Oberflache von 6 dem*. Zuverlassige Zahlen fur das ganze Arterien- und 
Venensystem fehlen mir, aber ein kurzer Uberschlag zeigt, dass alle diese 
Rohren zusammengenommen niemals auch nur im entferntesten an die Ober- 
flachenvergrosserung der Capillaren heranreichen. 


Vergleiche mit der Korperoberflache, die bekanntlich nach MEEH!" aus 


dem Korpergewicht berechnet wird nach der Formel O = kK y Gewicht und 


fur einen 60 kg schweren Menschen (mittlere K 12.) auf I,9 m? sich be- 
lauft*, fallen durchaus zugunsten des Capillarsystems aus, und wohl nur die 
Lungenoberflache mit ihren rund 90 m? ubertrifft den so errechneten Flachen- 
bereich des Capillarsy stems. 

Ohne diesen Werten eine grossere Bedeutung beizumessen, als ihnen 
gebuhrt, wird man ihnen doch eine gewisse Beweiskraft zuerkennen durfen 
fur die quantitative Vorherrschaft des Capillarsystems; da sich diese Vor- 
herrschaft nun auch noch deckt mit Uberlegungen uber den primaren Sinn 
der Capillarfunktion und als drittes, wenigstens in der Ontogenese der 
Wirbeltiere, die Capillaren das erste Element sind, mag es erlaubt sein, 
die Capillaren in den Mittelpunkt unserer weiteren Betrachtung zu stellen. 
Morphologisch soll diese Umstellung derart zum Ausdruck kommen, dass 


las 


j 


wir den Motor des Gefassystems vorlaufig einmal ausschalten und « 
Gefassystem nun durch sinngemasse Rohrlegung weiterhin zu einem ge- 
schlossenen machen, also Vena cava sup. und infer. durch eine gemeinsame 
Rohre mit der Art. pulm. verbinden usw., auch wollen wir von der 
Struktur der verschiedenen Leitungsrohren absehen und alle auf eine mog- 
‘lichst einfache Wandung entsprechend den Capillaren reduzieren. In funk- 
tioneller Beziehung bringen wir durch unsere Vereinfachung scharf die 
Doppelfunktion unseres Zirkulationssystems zum Ausdruck; es ist ein Ver- 
teilungssystem, dem aus teleologisch leicht einzusehenden Grunden ein spe- 
ziell ausgebautes Bewegungsmittel, ein Motor eingesetzt worden ist. Wenn 
nicht faktisch, so ist mindestens logisch der Motor das Sekundare, trotzdem 
er durch seinen gewaltigen Ausbau schliesslich die Primarfunktion ver- 
schleiert hat. Die genaueren Betrachtungen uber diese Funktionsteilung, ob 

Zit. nach MaGnus Levy, in Noordens Handbuch der Pathologie des Stoffwech- 


lL p. 282 


2 Rusner, Lehrbuch der Hygiene, 6. Aufl., p. 444. 
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es sich um zwei durchaus selbstandige Funktionen handelt, oder ob innere 


Beziehungen beide Funktionen unausldslich verketten, werden wir spater an- 


zustellen haben. Jedenfalls ist es logisch berechtigt, einmal diesen Gang zu 
wahlen, selbstverstandlich mit der ausdriicklichen Verpflichtung, spater 
wieder den Motor vorzuspannen. 

Wir betrachten also das Zirkulationssystem vorlaufig nur noch als Ge- 
fassystem, als ein (bei den Wirbeltieren geschlossenes) System von Rohren, 
denen die Rolle zukommt, den Kontakt von Blut und Gewebe zu vermitteln 
und so als Verteilungssystem zu wirken, wie gesagt wird. Wenn ich diesen 
letzten Ausdruck hier ebenfalls verwende, geschieht es bloss auf Zusehen 
hin; wir werden spater sehen, dass die Bezeichnung nur recht einseitig die 
Verhaltnisse zum Ausdruck bringt; doch mag der Name einmal hingehen zur 
Verstandigung. 


Kapitel. 
THEORIEN UBER DAS GEFASSYSTEM. 


Mit dieser gedanklichen Reduktion des Zirkulationssystems auf ein 
durchgehendes Capillarsystem, in dem in langsamem Tempo der Gefassinhalt, 
das Blut fliesst, wird nun die primare Funktion des Apparates freilich 
sinnenfalliger zum Ausdruck gebracht, aber ein tieferes Verstandnis ist 
daraus noch nicht zu gewinnen. Die Merkwurdigkeiten dieses Systems kom- 
men im Gegenteil noch nackter zum Ausdruck. Man denke sich nur dieses 
Rohrchengewirr von mehreren Muilliarden Leitungen, bald zum Netzwerk 
auseinanderweichend, bald wieder zu einem leitenden Zwischenstiuck ver- 
einigt, uberall an die andern Gewebe herantretend, nirgends oder fast nir- 
gends sie durchsetzend, in sich selbst vollstandig geschlossen, nach Genes¢ 
und Fremdheit der Funktion eine wahre Sphinx. 

Kin Vergleich mit den andern Verteilungssystemen drangt sich auf, ohne 
aber vollige Befriedigung zu bringen. Denn in allen andern Fallen, wo die 
Natur das Prinzip verfolgt, durch weitgehende Kanalisationen und Ver- 
astelungen moglichst weitreichende Einflusspharen zu schaffen, handelt es 
sich um Ausbreitungen einer anscheinend bestimmten Funktion. Wenn bei 
den Coelenteraten durch den Gastrovaskularapparat das Entoderm in den 
ganzen Korper vorstosst, so bedeutet dies eine Ausbreitung in erster Linie 
der Nahrungsaufnahme uber den ganzen Korper; das Tracheensystem det 
Insekten und anderer Arthropoden ermoglicht die Verteilung eines andern 
korperfremden und uberall notwendigen Elementes innerhalb des ganzen 
Korpers, die weite Ausdehnung der Nephridien etwa bei den Cestoden 
wiederum erstrebt eine moglichst ausgiebige Drainierung des ganzen Korpers 


nach der Aussenwelt hin. Uberall handelt es sich darum, moglichst weit- 


15 


Vergleich mit an- 


dern Verteilungs 


rystemen 
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Beziehungen des Organismus von oder nach der Aussenwelt hin 
u schaffen. Ganz im Gegensatz dazu ist das Gefassystem ein endogenes Ge- 
bilde, nirgends geht es in einen mit der Aussenwelt in Verbindung stehenden 
uber, an alle Organe reicht es nur heran, bewahrt sich aber seine 


Kanal 
morphologische Selbstandigkeit, und so ist auch seine Verteilungsfunktion 
icht eine einseitig spezialisierte, sondern Import und Export sind letzten 

lie Summe alles Zellgeschehens. Alle Bemuhungen, das Gefassystem 


inem nach aussen sich Offnenden Verteilungssystem herzuleiten, ein 


ersten Behandlung des Materials fast aufdrangt, 


n. Das Gefassystem ist eine ausgesprochene 
Organ fremddienlicher Zweckmassigkeit ohne weiteres 
‘In und die 


um den Kontakt der Organe zu vermitt¢ 


lie weiter von den primitiven Quellen entfernt 

eines direkten Verkehrs mit der Aussenwelt verloren 
uch wenn wir it dieser anscheinend vollendeten Tatsache ab- 
das Gefassystem als Gebilde sui generis aufzufassen, sind wir noch 
am Inde der Schwierigkeiten. Neue Komplikationen erwachsen uns 
-biete der vergleichenden Anatomie. Wir sind doch fur eine Rethe 
in der Tierreihe Entwicklungsfolgen zu finden, 
Typus in den niedrigeren Tiergruppen, eine anstei 
fortschreitender Entwicklung. Mag man auch 
reneralisierung dieser Vorstellung berechtigte Bedenken erheben, 
indesten besteht sie teilweise zu Recht und bedeutet wenigstens eine 
ktische Erleichterung. Fur das Gefassystem fallt das Aufstellen einer 
Entwicklungsreihe ausserordentlich schwer. Wohl sehen wir von den 
in allen Tierkreisen mehr oder weniger ausgespro- 

g 


Gefassystem und hautig auch zu einem eigentlichen 


ionssystem, aber nirgends will sich ein systematisches Fortschreiten 
en, und ; teht das geschlossene Gefassystem der Wirbeltiere fast 
Pallas Athene dem Haupte des Zeus entsprungen. Ich 

‘in noch so geschickter Morphologe, der nur die Avertebraten 
diesen Ausbau des Gefassystems nur einigermassen ver- 
oraussagen konnen. Das Gefassystem der Wirbeltiere ist etwas 
lerum innerhalb der Wirbeltierreihe keine grossen Modi- 

erfahrt und zum mindesten bei erster Betrachtung nach 

hin nur lose Anknupfungspunkte besitzt. Nicht bloss das geschlossene 
das haufig offene System stehen sich gegentber; bei den Wirbeltieren 
as anerkannte morphologische Grundelement das Gefassendothel, bei den 
bellosen fehlt es fast immer. Die Anatomie der Wirbellosen stellt in den 


‘Ipunkt der Betrachtung die grossen Gefasse, die, wenigstens haufig, 


Abgrenzung eines weiten Hohlraumes von aussen her zustande kom- 
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men, bei den Wirbeltieren entsteht das grosse Gefass durch Dehnen oder 
Zusammenschmelzen von kleinen, kurz die Schwierigkeiten einer einheit- 
lichen Auffassung scheinen ausserordentlich gross, fast unuberwindlich, und 
es ist durchaus begreiflich, dass die Ontogenese und die Phylogenese des 
Gefassystems in dem Rufe stehen, zu den dunkelsten Kapiteln der Morpho- 
logie zu gehoren. 

Notgedrungen hat hier die Hypothesenbildung einsetzen mussen, die an 
verhaltnismassig wenige Namen anknupft; den umfassendsten Versuch hat 
ARNOLD Lana, der fruhere Zurcher Zoologe, angestellt in seinem Werke 
Beitrage zu einer Trophocoeltheorie', und da das Buch noch viel zu wenig 
bekannt ist und vielleicht noch haufiger gebuhrend zitiert als gelesen worden 
ist, erscheint eine kurze Inhaltsangabe wohl am Platze. Dieser Auszug wird 
uns am ehesten instand setzen, das Problem historisch und nach dem Tat 
sachenmaterial zu entwickeln und daran weitergehende Ausfuhrungen an- 
zuschliessen. 

Das Buch zerfallt in drei Abschnitte. 

Der erste Abschnitt steht nur in losem Zusammenhang mit unserm 
Thema, da er uber die Abstammung der Anneliden handelt. Die verschie 
denen Erklarungen fur die Entstehung der Metamerie werden kritisch dar 
gestellt; in Anbetracht des von uns verfolgten Zweckes erubrigt sich wohl 
eine genauere Wiedergabe. Dem Gegenstand ursprunglich ferner stehende 
Interessenten ftir derartige Fragen seien nachdrutcklich auf HEIpDERs glan- 


zende Darstellung Phylogente der Wirbellosen in Kultur der Gegenwart* hin- 
gewiesen, die in knappen Ztigen ein ausserordentlich klares Bild entwirft. 
Schon naher an unser Thema heran fuhrt der zweite Hauptabschnitt 
uber die Gonocoeltheorie ; wir werden daraus spaterhin noch manches zu ent 
nehmen haben, was uns Wirbeltieranatomen und Physiologen wohl meist un- 
bekannt ist und doch uberaus bedeutungsvoll scheint. Es sind nicht nur die 
ja tiefgreifenden Streitfragen, ob das Coelom durch Invagination oder Ab 
spaltung entstehe, ob es ein Derivat des Darmes, der Nephridien oder der 
Geschlechtszellen sei; noch wichtiger fur uns sind die Mitteilungen uber all 
die Zellen, welche dieses Coelom bevolkern, ihre Differenzierung, ihre [igen 
schaften. Davon wird austuhrlich zu reden sein; hier nur noch die kurze 
Bemerkung, dass sich LanG als Anhanger der Gonocoeltheorie bekennt. 
Endlich auf S. 177—356 unser Hauptthema: die Hamocoeltheorie. In 
einer historischen Einleitung werden zuerst die verschiedenen bisher vor 
gebrachten Theorien kurz zusammengefasst. 1. Die Anatomen der siebziger 
Jahre differenzierten das Mesoderm weniger scharf, als wir es nun im 


Anschluss an die Coelomtheorie der Gebrider HeErtwic zu tun pflegen. 


' LANG, Jena. Zeitschr. f. Naturwissensch., Bd. 38, p. 376, 1903; auch als Sepa 
ratabdruck erschienen bei Fischer, 1903 
> Kultur der Gegenwart, Teil III, Abt. I\ 
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Das eigentliche Coelom T Stadium XI. Stadium 
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zu Gefasslakunen, die durch Einengung und weitere Sonderung die Form 
von Kanalen annehmen (Schema III). 

Als weitere Autoren werden mit der Blastocoeltheorie SCHIMKEWITSCH, 
LeypiGc und ZIEGLER in Verbindung gebracht. HAECKEL lehnt sich an die 
Schizocoeltheorie an. LANKESTER fasst die Gefasse ebenfalls als yom Coelom 
unabhangige Gebilde auf. 4. Ep. Mrvyer stellt eine Theorie auf, die der 
jenigen Lancs sehr nahe kommt. Neu ist in erster Linie die Herkunft der 
Gefassflussigkeit. Es handelt sich um eine aus dem Darm durchsickernde 
Nahrflussigkeit, die in der Umgebung des Darmes, im Darmsinus, sich an- 
hauft; dieser Darmsinus, ein Rest der primaren Leibeshohle, wird nun, durch 
sekundaren Vorstoss des Coelothels eingeengt, zum Gefasslumen verwandelt. 

Die Bildung der Gefasse erfolgt also nicht durch einen aktiven Prozess 
innerhalb des Blastocoels, sondern durch das Gegeneinanderwachsen noch 
freier oder Auseinanderweichen schon vereinigter Coelomwande. Dies bedingt 
auch, dass die Gefasse urspriinglich keine eigene Wand haben, sondern nur 
das Negativ ihrer Nachbarschaft darstellen. Kinzig uber die Herkunft der 
innern Gefasschicht ist MEYER nicht ganz im klaren, und dies verhindert 
ihn, die letzten Konsequenzen der LancGschen Theorie auch zu ziehen. 

5. Endlich berichtet Lanc uber die Arbeiten von BerGu, dem gegentber 
ein etwas gereizter Ton angeschlagen ist, wenn auch der technischen Leistung 
des Autors volles Lob gespendet wird. Das Primare sind fur BerGcu kon 
traktile Elemente, deren Herkunft nicht erortert wird. Jedenfalls entsteht 
das Gefassystem nicht aus der sekundaren Leibeshohle, dem Coelom, sondern 
eben im Zusammenhang mit dem primaren Lakunensystem der primitiven 
Leibeshohle (primares Schizocoel). Bei reduziertem Coelom findet sich ein 
grosses Schizocoel mit offenem Gefassystem; bei grossem Coelom ist das 
Schizocoel reduziert und das Gefassystem geschlossen. Wieder wird fest 
gelegt, was schon LreypiG betont hatte, dass in den grosseren Gefassen aller 
Wirbellosen jede Spur eines Endothels fehlt. BerGu denkt sich zuerst eine 
Kntstehung von mit Kontraktilitat begabten Kanalen in der freien Leibes 
hohle; nachher erfolgt eine Spezialisierung in dem Sinne, dass nur stellen- 
weise grosseren Gefassen die Funktion der Bewegung aufgebunden wird, 
die kleineren aber ihre Kontraktilitat verlieren und ihre Zellwande zu Aus- 
tauschzellen sich differenzieren. 

Nach diesem historischen Uberblick bringt nun der Autor seine eigene 
Theorie zum Vortrag, erst in Form yon Thesen, von denen die ersten 39 auf 
die Anneliden sich beziehen; die ausgesprochenen Behauptungen werden 
im Anschluss durch ein reichliches Beweismaterial' gestutzt. Zum Schlusse 
folgen die Thesen 40 bis 95, die fur die andern Tiergruppen das Wesentliche 
uber den phylogenetischen Ursprung und die morphologische Bedeutung der 
Hauptteile des Blutgefassystems zusammenfassen. Das in Aussicht gestellte 


1 LANG, c., p. 20I—336. 
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Belegmaterial! fur diese Tierklassen ist meines Wissens nie erschienen. Ab- 
schliessend werden die theoretischen Ableitungen durch eine Reihe farbiger 


Schemata veranschaulicht. 


Kapitel. 
DIE HAMOCOELTHEORIE. 


nd nun der Inhalt dieser Theorie. In erster Linie ist flr LANG das 
Hamocoel ein Trophocoel; es dient der Ernahrung und tritt an Stelle von 
Darmdivertikeln, die ehemals sich in das Gewebe vordrangten (Taf. I, 
Fig. 1). Durch die Reduktion dieser Divertikel entsteht ein Hohlraum zwi 


schen dem rohrenfOormig gewordenen Darm und dem Coelom, und dieser 


Hohlraum wird von aus dem Darm durchtretender Nahrflussigkeit gefullt 


I, Fig. 2). Der Hohlraum ist urspruinglich spaltformig und wird 
indares Auseinanderweichen von Darm und Splanchnopleura er 
ist also ein Schizocoel, nicht der Uberrest eines primaren Blasto- 


Mesenchym ist in ihm nicht, oder nur in geringer Menge 


Topographie und Funktion dieser Spaltraume ergeben sich aus Lage und 
des umgebenden Coeloms. Das Coelom selbst ist ein Derivat der Ge- 
‘htszellen, entstanden aus Sackgonaden, die in metamerer Anlage beid 
‘reinander liegen. Die einzelnen Sackgonaden, massive Ansamm 
Geschlechtszellen, erweitern sich zu Hohlraumen, eben dem 


und di ande dieser Geschlechtszellenbehalter werden 
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zwecks Ausstossung der Geschlechtsprodukte kontraktil. Platz fur unser 
Blutgefassystem findet sich dort, wo die einzelnen Sacke zusammenstossen, 
also in der Mediodorsal- und Medioventral-Linie, d. h. der Begrenzung der 
nebeneinander liegenden Sacke, und in den ringfOrmigen Spalten, den Gren- 
zen der hintereinander liegenden Sacke (Taf. I, Fig. 3). Alle diese Spalten 
munden nach dem pertintestinalen Sammelgebiet, also dem Darmsinus hin. 
Durch Verwachsungen der verschiedenen Gonocoelwande wird das Hohl- 
raumsystem vollends zum Gefassystem eingeengt (Taf. I, Fig. 4). Das 
erste Gefass, das sich wahrscheinlich vom Darmblutsinus sonderte und selb- 
standig wurde, war das Bauchgefass. 

Die Gefasse besitzen ab origine keine andere Wand als die Gonocoel 
wand und eventuell die Epithelwand des Darmes, ihre Kontraktilitat ver 
danken sie der kontraktilen Coelomwand. Alle die begrenzenden Zellen 
kehren ihre Basis dem Gefass, ihre freie Oberflache dem Coelom, eventuell 
dem Darmlumen zu. 

Die Coelomwand weist dreierlei Haupttypen auf: 1. Sie besteht aus einer 
einfachen Schicht von Coelothelzellen, die an und fiir sich schon kontraktil 
sind. 2. Das Coelothel differenziert kontraktile Fibrillen, die als Muskelfasern 
schliesslich an der Basis der Epithelzellen sich ausbreiten. 3. Epithel und 
Muskelfasern sind als zwei ubereinander liegende Gewebsschichten aus 
geschieden. 

ntsprechend dieser Differenzierung finden sich auch als Gefasswand 
die genannten drei Typen. Nach der Genese ist es ohne weiteres verstandlich, 
dass in den differenzierten Formen das Epithel an die Peripherie, die Mus 
kulatur nachst dem Gefasslumen zu liegen kommt. Ein echtes Endothel ist 
nach der Theorie nicht zu erwarten. 

Wenn die Muskulatur der Coelomwand hier somit ihrem ursprung- 
lichen Zweck entfremdet wird, so ist dies nur ein Spezialfall eines allge- 
meinen Gesetzes: die parietale Muskelschicht des Gonocoels wird ja auch 
zur Korpermuskulatur, und die innere viszerale liefert die Muskulatur des 
Darmes. Darmmuskulatur und Darmepithel sind also einander ursprunglich 
fremd, und die erste Aufgabe der Darmmuskulatur ist denn auch bei den 
Polychaten nicht die Peristaltik, sondern das antiperistaltische Vortreiben 
der im Darmsinus angesammelten Nahrflussigkeit. 

In den folgenden Paragraphen werden nun die verschiedenen Modali- 
taten der Gefassbildungen und bestimmter Gefassbezirke abgeleitet, die fur 


uns weniger Bedeutung haben. Fur die allgemeine Theorie wichtig sind da 


gegen wieder §§ 36 bis 39. Es wird hier dargelegt, wie Produkte der Coelom 


wand, die ursprunglich nach dem Coelomlumen gerichtet oder in dieses ab 
gestossen worden sind, als exotropische Bildungen nach dem Gefasslumen 
hin vordringen. Frei werdende Abk6mmlinge solcher hernienartig in die Blut 


bahn vorspringender Gebilde sind wahrscheinlich auch die Hamozyten. 
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Soweit die Thesen, die sich auf die Anneliden beziehen. Eine auch nur aus- 
zugsweise systematische Wiedergabe des Beweismaterials wurde den Rahmen 
dieser Arbeit allzusehr tberschreiten. Es seien nur die wesentlichsten Punkte 
wiedergegeben. In einem ersten Abschnitt wird der Nachweis erbracht, dass 
bei zahlreichen Anneliden ein Darmblutsinus besteht, der meist der Theorie 
entsprechend zwischen Darmepithel einerseits und Muskulatur anderseits 
liegt. Nach den meisten Angaben fehlt eine Endothelauskleidung des Sinus, 
wenige gegenteilige Angaben erfordern Nachprufung mit modernen Metho- 
den. Die Darmmuskulatur treibt nicht den Darminhalt von vorn nach hinten, 
sondern den Darmsinusinhalt, das Blut, von hinten nach vorn. 

Kin zweiter Abschnitt handelt von der histologischen Struktur der Ge- 
fasswandungen, besonders der Hauptgefasse, sowie den Beziehungen der 
Hauptstamme zum Darmblutsinus und zu den Mesenterien. 

Kin einheitliches Urteil ist schwer zu geben. da LANG selbst einmal ,,von 
der trostloesn Verschiedenheit der Ansichten selbst in wichtigsten Punkten' 
spricht. Immerhin ist LancG der Ansicht, dass die schwerwiegendsten Arbeiten 
u seinen Gunsten sprechen, dass den Gefassen ein Endothel fehle, und dass 
die Schichtenreihe fur kontraktile Gefasse von innen nach aussen lautet: 
Muskulatur, Peritonealepithel. Divergierende Ansichten guter Beobachter 
CLAPAREDE) erklaren sich aus der mangelhaften Farbetechnik fruherer 
Zeiten (Nachweis durch HESCHELER, p. 223—224). Endothelien manchet 
Beobachter sind haufig als vereinzelte an der Gefasswand haften gebliebene 
Blutelemente zu deuten. Besonders wertvoll sind LANG die modernen Be- 
schreibungen von BeErGu, die, teilweise unter Einfthrung einer andern 
Nomenklatur, Hauptstiitzen seiner Auffassung werden. Zum Teil noch nicht 
uberwundene Schwierigkeiten machen die Angaben von CAMILLO SCHNEI- 
ER, der (1902) fur die Annahme eines Vasothels pladiert. Fur unsere spa- 
teren Ausfthrungen beachtenswert ist die Deutung der kleineren Gefasse, 
die nur aus einer Zellreihe mit durchbohrtem Lumen bestehen. Der gewohn- 
lich als intrazellular gedeutete Hohlraum kommt durch Zuruckbiegen des 
Basalteiles nebst Cuticula des Coelothels zustande, und die zum Siegelring 
ruckwarts gebogene Zelle bildet so ein intrazellulares Lumen’. 

Ein dritter Teil hat meines Erachtens besondere Bedeutung; er betitelt 
sich: ,,Uber Bildungen, die vermutlich aus der Coelomwand hervorgehen und 


sich exotropisch in das Hamocoel hineinproduzieren: Klappen, Klappen- 


zellen, Herzkorper, Blutdrisen, Hamozyten.** Bei den Hirudineen finden sich 


Klappen im Ruckengefass, die unbeschadet anderer, wohl mechanischer 
Funktionen Bildungsstatten der (amoboiden) Hamozyten sind. Schon LEYDIG 
hat die Ablosung von Klappenteilen bei turbulenten Bewegungen der Tiere 

im Riickengefass gesehen, KUPFFER hat aber den Abgang einzelner reifer 
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Zellen der Klappenoberflachen in das Blutgefasslumen auch unter physio- 
logischen Verhaltnissen beobachtet. In manchen dieser Zellen macht sich der 
Abgabe vorgangig ein lebhafter Teilungsprozess geltend, es entsteht eine 
endogene Brut, die durch Platzen der Mutterzelle frei wird und allmahlich 
mit dem Blutstrom davonschwimmt. Die Oligochaten besitzen ebenfalls Klap- 
pen oder klappenahnliche Zellenanhaufungen, die auch als Ursprungsort 
flottierender oder frei schwimmender Blutkorperchen anzusprechen sind 
(Fig. 5). Daneben findet sich 
bei manchen Arten auch ein 
Herzkorper, d. h. eine der 
ventralen Wand des Rucken- 
gefasses polypahnlich auf- 
sitzende Gewebsmasse, die sich 


aus Chloragogenzellen aufbaut 


und im Zentrum ein Darm- 
divertikel einschliessen kann. 
Diesen Chloragogenzellen wer- Fig. 5. Schema einer Klappe im Ruckengefass von 
oligochaten Anneliden. Langsschnitt. A Hohlraum 
des Hamocoels, resp. Blutflussigkeit; Coe Coelo- 
Es sind Zellen, die dem Coelo- thel und seine Derivate; H.Coe Hohlraum des 
Coeloms, resp. Coelomlymphe. (Aus LANG, Fig. 27.) 


den wir spater noch begegnen. 


thel angehoren, und zwar je- 
nem Teil, der den Darm resp. 


seine Gefasse uberzieht. Da 


je |e | jejeje} o| 


nun zwischen den Chlorago- 


genzellen einerseits, dem Herz- 
korper anderseits morpholo- 
gische Ubereinstimmung be- 


steht und auch die freien Zel- 


len des Coeloms den freien 
Zellen der Blutgefasse zum 


mindesten ahnlich sind, folgert Fig. 6. Schema des Herzk6rpers von polychatet 
eCine genetiscne Zusam Fig. 5. (Aus Lana, Fig. 26.) 
mengehorigkeit dieser Gebilde 
und nimmt eine Uberwanderung der Coelomzellen ins Blutgefass an. 
Noch klarer liegen die Verhaltnisse bei den Polychaten, die zum grossen 
Teil einen gut ausgebildeten strangformigen, aus Chloragogengewebe beste- 
henden, im Dorsalgefass liegenden Herzkorper besitzen, welcher ventilartig 
bei den Gefasswandkontraktionen das Lumen schliessen hilft (Fig. 6). 
Fur diesen Herzkorper lasst sich nun der genaue histologische Nach- 
weis erbringen, dass er durch Einstulpung, durch Vorschieben des umgeben- 
den Coelothels nach dem Gefasslumen hin zustande gekommen ist. Ob er 


ahnlich wie die Klappen vor allem der Hirudineen auch Blutkorperchen nach 
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dem Gefasslumen hin abgibt, ist ungewiss, jedenfalls ist aber schon der Nach- 
weis von Eisen innerhalb des Herzkorpers, wie im Chloragogengewebe uber- 
haupt, sehr bemerkenswert. 

Einen wichtigen Bestandteil der Beweisfthrung bilden natirlich die 
Vorgange bei der Ontogenese, welche in einem vierten Abschnitt behandelt 
werden. Lanc betrachtet das Resultat dieser Untersuchungen im_ all- 
gemeinen als gunstig ftir seine Theorie, besonders soweit es sich um 
die grossen Gefasse und deren Beziehungen zu den Mesenterien usw. han- 
delt. Bemerkenswert ist die Darstellung der exotropischen Entstehung des 
Botryoidalgewebes bei den Hirudineen nach BUrGer. Schwierigkeiten er- 
wachsen der Theorie nur aus den Lateralgefassen der gleichen Gruppe ; LANG 
kann sich aber auf neueste (1902) Untersuchungen Oxas berufen, wonach 
diese Gefasse uberhaupt nicht Blutgefasse, sondern Abschnitte des Coeloms 
darstellen. Eine weitere Schwierigkeit erwachst der Theorie aus der von 
einer Keihe von Autoren gemachten Angabe, dass die erste Anlage der Ge- 
fasse 1m Querschnitt als solider Zellhaufen auftrete, der erst sekundar zum 
Gefass sich ausweite. LANG macht aber auf die Tatsache aufmerksam, dass 
Hohlraume des lebenden Tieres durch unsere Fixationsprozesse usw. zum 
Kollabieren gebracht werden konnen und so als feste Gebilde imponieren. 
Ich will hier auch auf Angaben aus spaterer Zeit von Evans (s. unten) hin- 
weisen, die analog lauten und die amerikanischen Forscher speziell veranlasst 
haben, beim Studium auch des embryologischen Gefassystems zur Injek 
tionstechnik zu greifen. Dennoch glaube ich nicht und wir werden spater 
darauf zuruckzukommen haben , dass alle Untersuchungsergebnisse! damit 
ihre befriedigende Deutung finden. 

Die spateren Kapitel sind weniger eingehend und stehen meist nur in- 

mit unserm Thema in Zusammenhang; die Muskulatur der Wurmer 
wird von den meisten Autoren als Derivat des Coelothels aufgefasst (Kap. 
5); beim Fehlen eines Blutgefassystems treten im Coelom gewisser Poly 
chaten getarbte Blutkorperchen auf (Kap. 6). (Wir werden dieses Faktum 
\uch behalt hie und da noch kontraktile 


Coelom 


Gas 


ks folgen nun zum Schluss, wie schon erwahnt, die Thesen fur die 
andern Tiergruppen. Das Beweismaterial wird nicht beigebracht, die Dar 
stellung ist so naturgemass weniger umfassend; es werden speziell diejenigen 
Punkte und Fragen herausgearbeitet, die Wichtigkeit fur die vorgetragene 
Hypothese erlangen. Wir werden spater jeweils darauf Bezug zu nehmen 
haben und skizzieren hier nur mit wenigen Schlagwortern LAnGs Auffassung. 

Prosopygier besitzen mit Ausnahme der Bryozoen ein echtes 
Hamocoel, dessen allgemeine Morphologie mit derjenigen der Anneliden 
ubereinstimmt. Die Sipunculaceen besitzen nur einen Darmblutsinus, bei den 


LANG, |. c., etwa p. 307, 310 und 314—317 


klemente (Kap. 7). 
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Phoronideen findet sich die typische Lagerung der Hauptgefasse innerhalb 
der Mesenterien. Die Brachiopoden zeigen vor allem eine vollige Uberein 
stimmung der Histologie von Coelothel und Herzmuskelzellen; ein echtes 
fehlt be1 Phoronideen und Brachiopoden. 

Bei den Arthropoden findet eine sehr fruhzeitige Aussonderung der Ge- 
schlechtszellen statt. Durch Differenzierung entstehen aus ihnen eine Reihe 
somatischer mesodermaler Gebilde, und zwar innerhalb von Hohlraumen, 
von Coelomblasen. AbkOmmlinge des Coeloms sind vor allem auch die Gefass- 
wande, das Pericard, der Fettkorper und wahrscheinlich auch die Blut- 
korperchen. Die Bildung der hauptsachlichsten Gefasse erfolgt wieder durch 
partielle Konkreszenz der Mesenterien beider Seiten. Das dorsal gelegene 
Herz entsteht aus einer doppelten Anlage, durch Verschmelzen zweier ur 
sprunglich lateral verlaufender longitudinaler Troge, die mit ihrer spalt- 
formigen Offnung medianwarts (nach dem dorsalen Schizocoel oder nach 
unten gegen das Entoderm), mit ihrer Konvexitat nach dem Coelomlumen 
hin gerichtet sind. Die Coelomwande losen sich sekundar grossenteils auf 
(besonders bei den Insekten), so dass ein gemischter Korperhohlraum ent 
steht, in dem der Inhalt des Coeloms sich mit extracoelomatischen Schizo- 
coelraumen vermengt; auch die lateralen Mesenterien, die an der Beruhrungs- 
flache je zweier hintereinander gelagerter Coelomsacke entstanden sind, 
gehen zugrunde, damit auch die Seitengefasse; ihre Einmundungsstellen 
bleiben als Liicken, als Ostien bestehen und vermitteln nun den Austausch 
zwischen Coelom und Herzlumen. Je starker die Auflosung der Coelom- 
wande ist, um so mehr gehen auch die Gefasse selbst zugrunde. Die Lage 


des Herzens wird nicht nur durch die Lage der Atmungsorgane, sondern 


auch durch diejenige des resorbierenden Darmabschnittes, der Leber be- 


stimmt, da das Herz beiden Funktionen (Verteilung des Sauerstoffes und 
der flussigen Nahrung) gerecht zu werden hat. 

Die Gefasse der Arthropoden bauen sich aus Muskelzellen (kontraktil) 
oder einem Epithel (nicht kontraktil) auf, beides sind Coelothelzellen. 

Mollusken (mit Ausschluss der Cephalopoden und Scaphopoden). Das 
Herz steht im Mittelpunkt der Betrachtung. Es ist nichts anderes als der 
um den Enddarm herum entstandene Darmsinus, der von dem angelagerten 
Coelom begrenzt wird, derart, dass das splanchnische Coelomblatt zur Herz- 
muskulatur, das parietale Blatt dagegen zum Pericard wird. Auch hier bildet 
das Coelom noch andere mesodermale Gebilde, wie Geschlechtsdrusen, Gono 
dukte und Nieren, nicht aber die Korpermuskulatur. Durch Wachstums 
modifikationen kann der Sinus und damit das Herz zirkular um den Darm 
zu liegen kommen oder oberhalb oder unterhalb desselben liegen, endlich 
auch in zwei laterale Halften gespaltet bleiben. Letztere paarige Anlage ent 


spricht der doppelten Anlage mancher Wutrmer und der Wirbeltiere. Die Vor- 


Arthropoden. 
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hofe sind wahrscheinlich Rudimente von Seitengefassen, entsprechend einer 
Gefasschlinge der Articulaten. 

Die Gefasse der Mollusken entstehen durch Organisation der Lucken 
des Schizocoels, wohl fast immer ohne direkte Beteiligung der (muskelfreien) 
Gonocoelwand, eventuell kann die teils muskul6se, teils endothelartige Be- 
kleidung der Gefasse durch eine Auswanderung der Herzwandzellen zu- 
stande kommen. 

Bei den Tunicaten legt sich ventral an den Darm von beiden Seiten her 
je eine Coelomblase an; deren mediale Wande bilden ein Mesenterium, in 
lem sich ein Blutsinus ausbildet und zum Herzlumen erweitert. Die innere 
dorsale) Coelomwand wird zur Herzwand, die aussere (ventrale) zum Peri- 
card. Etwas abweichende Entwicklungsformen werden auf diesen Grund- 
typus zuruckgefuhrt. Die Hauptgefasse gehoren wie bei den Mollusken dem 
Schizocoel oder Blastocoel an. 

Enteropneusten. Das Herz entsteht (dorsal) wiederum durch ein Zu- 
ruckdrangen der zentralen Coelomwand nach oben ins Coelomlumen hinein. 


Die Coelomblase sitzt so reitend auf einem besondern Darmabschnitt, dem 


Eicheldivertikel, mit ihren Schenkeln umfasst sie den dorsalen Darmblut- 


Die Gefasswande werden der Theorie entsprechend von Mesenterien 
gebildet und zeigen den erforderten histologischen Aufbau. 

Vertebraten. Der Vergleich wird vorlaufig nur fur das Herz durchge- 
fuhrt, fiir dessen Bildung aus zwei ventralen Coelomhohlen vollstandige Uber- 
einstimmung mit den Wirbellosen besteht. Das zentrale Blatt der anfangs dop- 
pelten, spater einfachen Pericardialhohle differenziert sich zum Myocard und 
Epicard, das periphere Blatt wird das Pericard. Das zentrale Blatt legt sich um 
einen ventralen Darmsinus zum geschlossenen, vom Darm unabhangigen Rohr 
zusammen. Schwierigkeit entsteht nur aus dem Auftreten eines Endocards, 
eines echten Endothels. Die Herkunft dieses Endothels ist noch diskutiert ; 
nach den einen Autoren handelt es sich um ein ursprungliches Mesenchym, 
das in den Darmsinus, sei es aus dem Entoderm, sei es aus der Coelomwand, 
eingewandert ist und sich dort organisiert hat. Fur andere ist es abgeschnur- 
tes Entoderm. Lance findet letztere Annahme seiner Theorie am _ gun- 
stigsten, das Endothel ist dann etwas Neues, die Endothelzellen kehren dem 
Gefasslumen ihre freie Oberflache zu. 

Die Herzbildung aus einer doppelten Anlage bedeutet prinzipiell nichts 
Neues und ist wie die Doppelanlage bei Anneliden und Articulaten durch 
den Dotterreichtum der Eier bedingt; auch die extraembryonale Entwick- 
lung und Ausbreitung des Keimblattes andert nichts an dem prinzipiellen 


Mechanismus der Herzbildung. 
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4. Kapitel. 


NEUERE LITERATUR, STELLUNGSNAHME ZUR LANGSCHEN 
THEORIE. 


Seit LANG ist, wie mir auch Prof. HESCHELER freundlichst schriftlich 
bestatigte, kein grosseres Werk mehr erschienen, das analytisch und zusam- 
menfassend den Versuch einer allgemeinen Theorie des Blutgefassapparates 
gemacht hatte. Die zoologischen Lehrbuchdarstellungen bewegen sich auch 
heute, soweit ich sie kenne, in einem noch alteren, rein morphologischen 
Rahmen. 

LINDEMANN! hat 1924 eine kleine, aber wertvolle Darstellung gegeben, 
die im wesentlichen auf LancG zuruckgreift. Bemerkenswert ist, dass auch 
sein Literaturverzeichnis fast nur Literatur aus dem vorhergehenden Jahr 
hundert anfuhrt. 

Wenn nun auch die grossen Ziige gleich geblieben sind, so hat es in der 
zoologischen Literatur doch nicht an analytischer Detailarbeit gefehlt. 


Bald nach Erscheinen des Lancschen Buches hat VEJDOvsky seine 


gegen die Theorie sprechenden Beobachtungen mitgeteilt; andere Autoren 


‘| 


ziehen in Spezialarbeiten die Lancschen Thesen zum Vergleich heran. Dies 
hat dann kritischer und analytischer Nachpruifung von seiten der Zurcher 
Schule gerufen (unter Lanc, dann unter HESCHELER). \Wir werden darauf 
spater haufig einzugehen haben (vgl. speziell Kap. 9 und 18). Besonders 
die ersten Arbeiten bewegen sich meist im LancGschen Rahmen, dann 
durchbricht thn die Arbeit FERNANDEZ’ und zeigt neue Wege, die gene- 
ralisierend besonders von NAr aufgegriffen wurden. Ohne es zunachst 
ganz auszusprechen, hat sich letzterer Autor von der Lancschen Theorie 
ziemlich stark abgewandt, hat das Mesenchym wieder in den Mittelpunkt der 
Gefassbildung geruckt, und einige spatere Doktoranden der Zurcher Schule 
sind diesen Anregungen gegenuber nicht unempfanglich geblieben. 

Wir werden spater zeigen, wie weit die Ausfthrungen von FERNANDEZ 
und von NAF gerechtfertigt sind; so viel kann aber jetzt schon gesagt werden, 
dass sie nicht imstande sind, die LANGsche Theorie aus dem Sattel zu heben. 

Aut embryologischem Gebiet ist die neu entstandene Literatur aus- 
gedehnter. 

Zwar haben wir auch hier keine umfassenden vergleichenden Darstel- 
lungen fiir das ganze Tierreich; aber aus dem Jahre 1906 datiert die grosse 
\rbeit von RUckERT und MOoLLIER tiber die erste Entstehung der Gefdsse 

i LINDEMANN, Uber die phylogenetische Entwicklung der wirbellosen Tiere, ms- 
besondere diejenige thres Blutgefassystems. Schriften fur Susswasser- und Meeres- 
kunde, Heft 1—4. Dithmarschen-Verlag, Busum in Holstein. 
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des Blutes bei Wirbeltieren’. Im Handbuch von Keipet und MALL? 
findet sich die Abhandlung von Evans tuber die Entwicklung des Blutgefiss- 


systems. Naturgemass behandeln beide Arbeiten nur Teilstucke unseres Ge- 
bietes, allerdings in sehr wertvoller Weise. Bei der ersten Arbeit kann hoch- 
stens bedauert werden, dass vor lauter analytischer Kleinarbeit, die die 
\utoren zu vollbringen hatten, die Synthese etwas zu kurz kam. Evans be- 
meistert sein kleineres Gebiet in glanzender Weise. 

Wir werden auf beide Quellen, besonders auch auf das reiche Material 
der ersten, haufig zuriickgreifen miissen. Als besonders bedeutungsvolle Ein- 


zelleistung mag dann an dieser Stelle schon Hattras Buch uber die Entwick- 


lung des Gefassystems des Neunauges genannt werden (s. besonders Kap. 


3b und 23¢c). 

Unter diesen Umstanden ist es ohne weiteres gegeben, dass wir das 
LanGsche Werk zum Ausgangspunkt unserer Untersuchung wahlen, ohne 
uns deswegen von vornherein mit seiner Ansicht durchwegs solidarisch zu 
erklaren. 

Im Gegenteil mussen wir, um einen leistungsfahigen Ausbau_ seiner 
Theorie vornehmen zu konnen, vorerst die kritische Sonde ansetzen und 
einige Bedenken aussprechen, wie sie sich bei der Lektture seiner Arbeit er- 
geben. Es sei etwa auf folgendes hingewiesen. 


1. Der erste Einwand stammt von LANG selbst; er schreibt 


Schlusse gestehen, dz ich zur Zeit keine Moglichkeit sehe, di 
Thesen itwickelten einheitlichen Gesichtspunkte fur die Be 
Teile des Blutgefassystems der Nemertinen zu verwenden, 
Gefassmuscularis innen anliegendes Epithel besitzen. Dies« 


] 


abgeschnurte Teile eines Darmbl 


utsinus, und nicht als 

Coelomsacken der Coelomaten entsprechenden Organet 

*ke in Betracht) auffassen. Die medialen Gonocoelwand 
n Darmfaserblatt und noch keine Mesenterien. Dass 


unter ihren vielen schwachen Punl 


Das Zitat mag zugleich fiir die Gewissenhaftigkeit Lancs Zeugnis ab- 


da manch einer an dem abweichenden Verhalten dieser kleinen Wur- 


mergruppe wohl nicht derart Anstoss genommen hatte. Die Wichtigkeit des 
Einwandes geht vielleicht Hand in Hand mit der Stellung, die man den 
Nemertinen im naturlichen System zuerkennt. 

Fur alle jene Autoren, die die Wirbeltiere aus einem wurmahnlichen 
Typus hervorgehen lassen, in Anlehnung an SEMPER und an A. DoHRN, 


spielen a priori die Nemertinen eine grdssere Rolle als fur die Forscher, die 
vergl. Entwicklungs] 


Embryologic 
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wie CLAUS-GROBBEN! und HeEIDER? in Anlehnung an GOrTTe und HatscHEK 
die Aufteilung der Metazoen in Protostomier und Deuterostomier vor- 
genommen haben, wobei die Wutrmer der ersten, die Wirbeltiere aber der 
zweiten Gruppe zuzuteilen sind. Fur die ersten Forscher hatten dann di 
Nemertinen noch eine besondere Bedeutung, da bei ihnen eine teilweise dor- 
sale Anlage des Nervensystems angetroffen wird", die die Beziehungen zu 
den Wirbeltieren etwas enger zu gestalten schien. Ahnlich konnte man nun 
auch versucht sein, eine Filiation vom Nemertinenendothel zu demjenigen 
der Wirbeltiere zu vermuten. 

2. Ich habe schon beim Referieren des 2. Abschnittes angetont, dass 
der restlose Nachweis von der Nichtexistenz eines Endothels auch fur 
die Gruppe der Anneliden nur schwer zu erbringen ist. Gewiss ist dessen 
Fehlen die Regel fiir die grésseren Gefasse, aber eine Verallgemeinerung, 
wie sie jetzt gelaufig geworden ist, scheint nicht ohne weiteres zulassig. Auch 
die Entstehung mancher Gefasse aus einem soliden Zellstrang ist nicht uber 
all aus der Welt zu schaffen. Wiederum gentgt die Lancsche Theorie der 
Konkreszenz meist fur die grosseren Gefasse, aber die kleineren kommen 
dabei entschieden zu kurz. Man hat den Eindruck, LancG habe zu sehr in 
Querschnitten, zu wenig in Langsschnitten geschaut, sonst ware in ihm viel- 
leicht noch mehr das Bedtirfnis erwacht, auch die kleineren Gefasse, die 
hautig geflissentlich vermieden werden, doch noch mehr in den Kreis seiner 
Betrachtungen hineinzuziehen und yor allem auch noch die morphologischen 
Verhaltnisse am Ubergang der grossen in die kleinen Gefasse festzulegen. 
An solchen Langsschnitten wurde man sich der Schwierigkeiten wohl noch 
mehr bewusst, die Gefasse aus ihrer Matrix loszulosen, sie zu frei extra- 
oder intracoelomatos gelagerten Gewebspartien werden zu lassen, ohne das 
Grenzgewebe, das Coelom, an manchen Orten einzureissen. Man wurde sich 
dabei auch der Schwierigkeit bewusst, das Coelothel immer jenseits der Basal 
membran, dem trennenden Hautchen, zuruckzuhalten. Wenn zum _ Beispiel 


LanG die Angaben von VEJDOVSsKY als wichtig zitiert und annimmt’*, dass 


die Seitengefasse durch Aussprossen eines Zellhockerchens aus dem Haupt- 


stamm entstehen, so hat er damit den Coelothelzellen doch schon eine Be- 
wegungsfreiheit zugebilligt, die zwar richtig, aber, wie mir scheint, mit der 
sonstigen strengen Durchftthhrung seiner Auffassung selbst nicht mehr ganz 
vereinbar ist. 
ae Die Moglichkeit, die Gefasse durch Konkreszenz benachbarter Coelom 
wande entstehen zu lassen, besteht vor allem fur die Anneliden zu Recht; 
' CLAuS-GRoBBEN, Lehrbuch der Zoologie, 3. Aufl., 1917. 


> Heer, Phylogenie der Wirbellosen. Kultur der Gegenwart, Teil III, Abt. IV, 4 
Boas, Phylogente der Wirbeltiere. Kultur der Gegenwart, Teil III, Abt. IV, 4, 
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fur die ubrigen behandelten Tiergruppen kann aus ihr meist nur noch die 
Bildung des Zentralapparates, des Herzens abgeleitet werden. 

4. Die Entstehung des Gefassendothels der Wirbeltiere und seine fuh- 
rende Rolle in der Genese des ganzen Gefassystems findet bei LANG keine 
befriedigende Erklarung. Lanc hat hier freilich nur skizziert, und wir mussen 
selbst versuchen, zu Ende zu denken. 

Das Endothel ist, nach den Auffassungen jener Zeit, entweder mes- 
enchymatoser oder entodermaler Herkunft. Mit der Annahme der mes- 
enchymatosen Herkunft ist eine grosse Bresche in die ganze Theorie gelegt, 
sie konnte nur noch fur das Myo- und Pericard des Zentralapparates heran- 
gezogen werden. Aber auch bei einer entodermalen Herkunft sind die Aus- 
sichten nicht viel besser. In erster Linie musste sie sich eine Einschrankung 
gefallen lassen. Die Rolle der Splanchnopleura bestande dann im Gegensatz 
zur klassischen Theorie nicht mehr darin, das Gefass selbst zu bilden, son- 
dern beschrankte sich darauf, dieses aus dem Entoderm durch Umklamme- 
rung abschnuren zu helfen. Mochte nun diese Deutung fur Herz und zen- 
trale Gefasse noch zulassig sein, so kann sie doch nicht mehr fiir die sekun- 
daren Gefasse (s. Kap. 23c) herangezogen werden; diese entstehen eben 
sicher durch Endothelsprossung, eine Sprossung zudem, die weit weg von 
irgend einem Coelomteil fihrt und von diesem in keiner Art beeinflusst wird. 
Man konnte sich dann hochstens noch fragen, ob das Endothel, das durch- 
aus die Initiative ergriffen hat, seinerseits Coelomteile mit sich nachzieht, 
und ob derartige Reste die Muscularis und Adventitia der Gefasse aufbauen. 
kine derartige Annahme, die die Gefasse in Analogie zur dualistisch 
gedachten Herzgenese entstehen liesse, setzt sich aber mit der Beobachtung 
in Widerspruch, dass die ausseren Gewebsschichten der Gefasse zwar meso- 
dermaler Herkunft sind, aber in loco entstehen’. 

So will sich der Graben zwischen Gefassystem der Wirbellosen und 
der Wirbeltiere nicht schliessen, und es scheint durchaus folgerichtig, das 
Gefassystem der Wirbeltiere als eine vollige Neuorientierung, eine neue Er- 
werbung, eine zweite Phase aufzufassen, die das ursprungliche Gefassystem 
abgelost hat. RUcKERT hat denn auch diesen Schluss gezogen, wenn er? 


schreibt: 


Die Plasma fuhrenden Rinnen an der Oberflache des Dotters, die, wie es nun 


den Anschein gewinnt, eine den Eiern der niederen Wirbeltiere allgemein zukommend« 


Einrichtung darstellen, durfen mit Rucksicht auf ihr fruhzeitiges Auftreten und ihren 
einfachen, der Endothelwand entbehrenden Bau als ein provisorisches primitives Ge- 
fassystem aufgefasst werden, das vor dem Erscheinen des definitiven aus Endothel- 


rohren gebildeten Gefassnetzes die Verteilung der ernahrenden Flussigkeit auf der 


1 Vel. etwa KOLLIKER-EBNER, Handbuch der Gewebelehre, 6. 


p. 049 
Hertwics Handbuch, 1. c., p. 1109. 
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Dotteroberflache — wenn auch in unvollkommener Weise — besorgt. Es ist gleich 
wertig den bei Wirbellosen vorkommenden wandungslosen Blutlakunen (vergl. hieriitber 
A. LANG, Beitrage zu einer Trophocoeltheorie. Jen. Zeitschr. XXXVIII, 1903).“ 
Bevor wir nun zur Annahme einer volligen Neubildung des definitiven 
Gefassystems bei den Wirbeltieren greifen, mdge doch noch der Versuch 
erlaubt sein, durch eine Erweiterung der Lancschen Theorie eine gewisse Erweiterung der 


Kinheitlichkeit zu erzielen. LanG betont! als Vorteil seiner Theorie, dass worst ste 
von dem bisher einseitig in den Vordergrund gestellten Gefasslumen auf die 

Gefasswand zuruckgreift. Ich méchte noch einen Schritt weitergehen und Zentralpunkt die 
als Ausgangspunkt nicht mehr die Coelomwand, sondern ihr wesentlichstes aaa 


Element, die Coelothelzelle, wihlen und das von Lang schon sehr nachdriick- 
lich betonte Uberwandern dieses Coelothels ins Himocoel in den Mittelpunkt 


der Betrachtung stellen. Eine tiefergehende Analyse wird uns zeigen, dass 
dieses Uberwandern der Coelomelemente ins Blastocoel hinaus ein noch 
viel allgemeinerer Prozess ist, als man sich bisher bewusst geworden ist. Das 
Schicksal dieser ausgewanderten Elemente weiter su verfolgen, wird dann 
unsere nachste Sorge sein; wir werden su seigen haben, dass es unter ge- 
wissen Umstinden sur Neuansiedelung dieser Coelomelemente kommt, und 
dass aus der Tiitigkeit dieser Zellkolonien heraus sekundar Gefisstiicke ent- 
stehen konnen, deren Zusammenschluss eben das Gefdssystem werden 
lisst. Unter diesen Verhaltnissen wird uns das LanGsche Schema nur als 
eine, allerdings wichtige Modifikation des ganzen Vorganges erscheinen. Da- 
durch, dass wir von vornherein darauf verzichten, um jeden Preis von An- 
fang an ein Gefass zu erwarten, wird die Beweglichkeit innerhalb der ganzen 
Problemstellung weitaus grosser, und manche [ragen finden ungezwungen 
ihre Losung, die nur durch das angstliche Hinstarren nach dem Endzweck 
kunstlich schwierig geworden sind. Wir nahern uns bei diesem Vorgehen der 
eingangs ausgesprochenen und im Endkapitel naher begrtundeten Absicht, 
nicht praformativ, sondern so streng wie moglich epigenetisch vorzugehen. 

Diese Maxime werden wir auch in ein paar Kapitel (Kap. 5, 10—12, 22 
und 23a) hineintragen, die uns aber nur scheinbar — jeweils wieder vom 
Wege abfuhren. Wir durfen uns namlich nicht darauf beschranken, zu 
zeigen, wie der Ubertritt der Coelomelemente ins Blastocoel innerhalb der 
verschiedenen Tierstamme erfolgt, sondern wir haben das Coelom und seine 
Elemente selbst kennen zu lernen, ja wir werden sogar der Herkunft dieser 
Elemente nachzugehen haben, allerdings weniger im Sinne und mit dem End- 
swecke der Morphologen, sondern weil uns diese Betrachtungen Auskiinfte 
iiber die zellularen Eigenschaften und Besonderheiten der Coelombewohner 
geben, die allein den ganzen Durchwanderungs-, Siedelungs- und Auswach- 
sungsprozess verstandlich machen. 
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5- IK apitel. 


MORPHOLOGIE UND PHYSIOLOGIE DES COELOMS DER 
ANNELIDEN. 


Wer von der Wirbeltierseite oder noch spezieller von der menschlichen 
\natomie her an das Coelom herantritt, und dies ist ja unser gewohnlicher 
\Werdegang, gelangt nur zu einer ausserst unvollstandigen Vorstellung von 
seiner Bedeutung. 

Das Coelom mit seinen Unterabteilungen des Peritoneums, der Pleura 

Pericards stellt freilich auch hier eine ausgedehnte Hohle dar; 
dessen Hohlennatur zu erkennen, verlangt aber schon eine ziemlich grosse 
\bstraktion. Wahrend das parietale Blatt allen Anforderungen entspricht, 

ht durch den Vorstoss aller entodermalen und auch mesodermalen 
gane nach der Hohle hin eine merkwirdige, manchmal fast unuberseh- 

Komplikation des splanchnischen Blattes, und die Hohle wird zum ein 

oder buchtenreichen Spaltraume. Seine Bekleidung ist eine glatte, 
aut mit den charakteristischen grossen platten, polygonalen 

je nach dem Betonen histologischer oder entwicklungs- 
Momente als Endothelien oder Epithelien angesprochen wer- 

‘in grosseres Interesse gewinnt das Coelom in der [¢ntwick- 


hicnte, ¢ 


ine Frage, die uns, wie erwahnt, spater ebenfalls noch be 


en soll. Hier mussen wir hervorheben, dass das Coelom im ganzen 


ler Coelomaten (also fast aller Metazoen ausschliesslich die Coelente- 
ine grosse Mannigfaltigkeit und Wandelbarkeit sich aus- 
Mannigfaltigkeit aussert sich in seiner Form, vor allem aber 
ammensetzung seiner Wand und seines Inhaltes, die ]andelbar 
morphologischen und wohl auch funktionellen Umbauten, die die 
Teil erfahrt. Bei aller Buntheit der Bilder zeigt aber 
rzer Uberblick, dass es doch immer um das gleiche Thema geht, 
moge nochmals LanG unser Fuhrer sein und die Darstellung des 
\bschnitt des referierten Buches fiir die Anneliden 
weiteren Untersuchungen werden. LAnc! gibt 

ende Ubersicht: 
Das Coelom der Anneliden besteht aus einer Serie paarig und typisch 
mer angeordneter Coelomsacke; an diesen unterscheiden wir I. die 
len Inhalt, das ist die Lymphe mit darin flottierenden Coelomo- 
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ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND B 


1. Die Coelomwand, ein Coelothel, umfasst wiederum: 

A. Die sytogenen Organe, resp. die Teilstrecken des Coelothels, denen 
die Aufgabe zufallt, die Coelomzellen zu bilden und in den Hohlraum ab 
zustossen. 

Diese Zellager sind wieder zweierlei Natur: 

a) Das Keimlager der Geschlechtszellen = lokale Wucherungen bestimm- 
ter Zellgruppen der Coelomwand, die in erster Linie Ei- und Spermamutter 
zellen, dazu aber auch die Hilfsapparate der Genitaldrtise, Beleg- und manch- 
mal auch Nahrzellen bilden. 

b) Lokalisierte oder diffuse Lymphoiddriisen, d. h. die Bildungsstatten 
der amoboiden und phagozytaren Lymphkorperchen (Amobozyten) des 
Coeloms. 

B. Die fixen Bestandteile der Coelomwand: 

a) Die phagozytiren Organe oder Coelothelstrecken. 

lich fasse sie mit Ep. MEYER als Lymphoiddrusen auf, deren Zellen sessil bleiben 
sich nicht als freie Amobocyten loslosen, sondern an ihrer Bildungsstatte verharrend, 
ihre phagocytaren Funktionen ausuben. Bei einlasslicher Prufung der einschlagigen Be 
obachtungen gewinnt man die Uberzeugung, dass zwischen Lymphdrutsen und phago 
cytaren Organen eine scharfe Grenze zu ziehen ein Ding der Unmoglichkeit ist, indem 


die in den ersteren erzeugten Amobocyten nicht selten schon phagocytar werden, bevor 


sie sich loslosen und indem bei den letzteren eine Loslosung der sonst vorwiegend 


sedentar bleibenden Phagocyten haufig vorzukommen scheint.“ ! 


b) Die chloragogenen Organe oder Coelothelstrecken. Auch sie sind zum 


Teil phagozytar, ein Abstossen nach dem Coelom hin findet normalerweise 


nicht statt. 

c) ,,Coelothelzellen mit verschiedenartigen andern, unter anderm auch 
als Reservenahrung aufgestapelten Einschlussen.” * 

d) Einfaches Wand- oder Tapetene pithel, das bekannte flache, aus plat 
ten Riffzellen zusammengesetzte [ndothel der Leibeshohle, dessen einzig 
bekannte Funktion die Auskleidung der Coelomsacke und die Begrenzung ge 
wisser Blutraume ist. 

2. Der Inhalt der Coelomsacke. 

Die Coelomsacke sind mit einer Lymphfliissigkeit erfullt, die in erstet 
Linie ernahrende, in zweiter Linie exkretorische Bedeutung hat.” 

Die Lymphe stammt aus dem resorbierenden Darmabschnitt, indirekt 
d. h. durch Vermittlung des Blutsinus, der um das Darmrohr bei fast allen 
Anneliden sich ausgebildet hat. 

Der zellulare Inhalt ist dreierlei Natur: 

a) Geschlechtszellen (Ei- und Samenmutterzellen). 

b) Die verschiedenen Formen von (formveranderlichen ) 

( Lymphkorperchen). 
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c) ,die verschiedenen Formen von formbestaindigen rundlichen oder 
scheibenformigen Coelomkorperchen, die bald Haemoglobin (Coelom-Hamo- 
cyten ), bald Fett oder Oltropfen (Elaeocyten ), bald Glykogen oder Eiweiss- 
korperchen oder verschiedene andere chemisch noch nicht genauer ermittelte 


Stoffe enthalten.” ? 

Sicher entstehen a und b urspriinglich in der Coelomwand, sie kénnen 
sich aber auch losgelost, wenigstens in der ersten Zeit ihrer Losl6sung, noch 
mitotisch oder amitotisch vermehren. Auch fur c wird vereinzelt eine Bil 
dung in der Coelothelwand angegeben. 

3. Die exotropischen Bildungen haben wir zum Teil schon 
kennen gelernt (Kap. 3, p. 22—23), zum Teil werden wir spater darauf ein 
gehen. 

Auch die physiologische Bedeutung der Coelomsacke wird besprochen 
und ihre Funktion (ausser als Geschlechtszellenbehalter) als ernahrend, ex- 
kretorisch und bei Fehlen eines Blutgefassystems auch als respiratorisch um- 
schrieben. 

Aus dieser Zusammenfassung mochte ich besonders drei Punkte noch 
etwas genauer hervorheben. 

In erster Linie tberrascht wohl die Mannigfaltigkeit des Coelominhaltes. 
“~ Zellen anscheinend ganz verschiedener Wertigkeit liegen in buntem Wechsel 
durcheinander: die in der Literatur stets mit besonderer Ehrfurcht behan 
delten Geschlechtszellen, daneben Wanderzellen, Speicherzellen, exkretorische 
Zellen. Schon die zum grossten Teil sichergestellte, zum kleineren Teil durch 
aus wahrscheinliche gemeinsame Herkunft von dem Peritonealepithel zeigt 
uns ihre innere Verwandtschaft. CuENoT hat auf die Homologie von Ge- 
schlechtszellen und Blutkorperchen hingewiesen, und LANG? nimmt ihn gegen 
diesbeztgliche spottische Kritik nachdrucklich in Schutz. Spater haben wir 
uns freilich mit der Frage zu beschaftigen, ob durch die neuerdings immer 
mehr iiblich gewordene Sonderstellung, welche den Genitalzellen wegen ihres 
embryologisch haufig fruhzeitigen Austritts aus det Zellverband zuerkannt 
wird, die Sachlage verschoben wird. Hier mochte ich nur daran erinnern, 
dass diese innere Verwandtschaft sogar bis zum Menschen hinauf ihren Aus 
druck u. a. darin findet, dass beide Zellarten den Rontgenstrahlen gegenube1 
am empfindlichsten sind. 


In zweiter Linie befremdet den in Wirbeltiervorstellungen befangenen 


Leser die Anwesenheit eben von Amobozyten, d. h. in die gelaufige Sprache 


ubertragen, von Leukozyten und wohl noch mehr von Hamozyten. Auch ganz 
gewiegte Blutkenner lassen die roten Blutkorperchen erst mit den Wirbel 
tieren beginnen, indes man ganz homologen Gebilden schon bei einigen 


Echinodermen und Wurmern sicher begegnet. Und dazu finden sich diese 
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Gebilde meist nicht etwa dort, wo wir sie alle erwarten, in den Blutgefassen, 


sondern sie machen den Inhalt des Coeloms oder von Coelomderivaten aus. 


Manchmal bleibt das ,,Gefassystem‘ ganz frei von zellularen Elementen, 


manchmal scheinen die gleichen Blutelemente nur sekundar auch in sie hinein 
zu gelangen; jedenfalls gewinnt man nirgends den Eindruck, dass das Blut- 
gefassystem fthrend seinen Inhalt primar bilde. Anderseits sagt Borrazzi 
mit vielem Recht: 

Was System, von welchem ich spreche, besteht im wesentlichen aus zwei Teilen, 
namlich 1. aus der Gesamtheit der Blutgefasse, welche der enthaltende Teil sind; 2. aus 
dem flussigen, mit geformten Elementen versehenen Inhalt. Es ware jedoch die An- 
nahme einer tiefgehenden genetischen und funktionellen Unabhangigkeit der beiden ge- 
nannten Teile nicht statthaft, etwa in dem Sinne, dass sich Gefasse und Blut so zu ein- 
ander verhalten, wie die Rohren einer Wasserleitung zu dem in ihnen fliessenden Was- 
ser. Ganz im Gegenteil, genetisch und funktionell stehen Blutgefasse und Blut im innig- 
sten Zusammenhang und in gegenseitiger Abhangigkeit. Die getrennte Behandlung 
ihrer Genese, Morphologie und Physiologie kann daher nur aus didaktischen Ruck- 
sichten gerechtfertigt erscheinen.* 

Fur uns bestehen solche didaktische Griinde nicht, und wir werden not- 
gedrungen Gefasse und Inhalt miteinander betrachten mussen. Die Gegen- 
satzlichkeit, die in den oben gemachten Aussagen zum Ausdruck kommt, 
lasst sich so deuten, dass die von Borrazzi betonte Einheit nur fur die ein 
Endothel besitzenden Tiere, also speziell die Wirbeltiere ohne weiteres gilt, 
wahrend fiir die andern die fiir die Anneliden abgeleitete Diskordanz zu 
Recht besteht. Die Gegensatzlichkeit wird aber weniger diametral, wenn wir 
auf die von Lana fur die Anneliden nachgewiesene Abkunft der Blutgefasse 
und unsere Ableitung des Wirbeltierendothels vom Coelom Bezug nehmen 
Dann erweisen sich letzten Endes Gefassystem wie Gefassinhalt zum min- 
desten indirekt als Gebilde coelomatischer Natur. So werden wir nicht fehl 
gehen, die hohere Einheit im Coelom zu suchen. Ich glaube daher nicht uber 
das vorgesteckte Ziel hinauszugreifen, wenn ich dieses zum Ausgangspunkt 
jeder Betrachtung wahle; ja bei manchen Tiergruppen wird sich sogar dieser 
weitgezogene Rahmen noch als zu eng erweisen. 

Damit ergibt sich das Programm fur die nun einsetzende Detailbetrach- 
tung von selbst. Wir fragen fur jeden Tierkreis nach dem Coelom und seinen 
Derivaten, nach seinem Inhalt, besonders zellularer Natur und dessen Bil- 
dungsstatte, anderseits nach der Lage der Blutgefasse, ihrer Begrenzung, 
ihrem Inhalt und werden dann die notwendigen Vergleiche zwischen intra- 
und extracoelomatésen Gebilden anstellen. 

Bei diesen Vergleichen werden wir uns nicht mehr an die spezifischen 
Organfunktionsdefinitionen klammern dirfen, und dies ist der dritte Punkt, 


den ich nunmehr hervorheben mochte. LANG hat, wie oben erwahnt, die 


' Bottazzi, Die Korpersafte. \Winterstein, Handbuch der vergl. Physiol., Bd. I, 


1. Halfte, p. 471. 
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Funktion des Coeloms umschrieben, und alle Autoren gehen wohl den glei- 
chen Weg, uberall eine moglichste Differenzierung der Funktionen zu suchen. 
Dies tuhrt dazu, dass z. B. fur die Echinodermen die ganz gleichen Fragen 
im \WINTERSTEINSchen Handbuch bei den Korpersaften, bei der Respiration, 
bei der Exkretion und zum Teil auch bei der Verdauung behandelt werden 
Die Differenzierung ist eben in manchen Fallen tiberhaupt nicht so weit vor- 
geschritten, und es ist einseitige Organbetrachtung, die uns immer wieder zu 
kunstlichen Auseinanderreissen einheitlicher Vorgange fthrt. Einen 

ine Behauptung bestatigenden Satz werde ich spater (p. 44) aus Bor- 
rAZZI zitieren, dessen wertvolle Abhandlung (1. c.) mir die Arbeit ausser- 


ordentlich erleichtert hat. 


6. Kapitel. 
ECHINODERMEN. 


Das Coelom spielt eine ausserordentlich wichtige Rolle. Fast der ganze 
Raum zwischen Ekto- und Entoderm wird vom Coelom ausgefullt. Die ent- 
wicklungsgeschichtlich als Enterocoel entstehende einheitliche Hohle erfahrt 
iormalerweise! eine Gliederung in drei hintereinander 
liegende Abschnitte (s. Fig. 7), von denen bloss die 
beidseitigen hinteren abgetrennt auch spater als Coe- 

d. h. als Leibeshohle bestehen bleiben; aus dem 

linken Abschnitt entsteht das so merkwur- 
dige Wassersystem, das Verbindungsstiick vom lin- 
ken mittleren zum linken vorderen Abschnitt wird 
zum Steinkanal, der vordere (linke) Abschnitt endlich 
legt sich als Scheide um den Steinkanal herum und 


Axialsinus. 


Der Jnhalt des definitiven Coeloms besteht aus 


einer Salzlosung mit umstrittenem leichtem Eiweiss- 


Fig. 7. Schema der Ent- 
wicklung der Coelom- 
reichen Leukozyten Amobozyten, in einigen Fallen — sackchen in einer Echi- 
‘ nodermenlarve, Dorsal- 
ansicht (nach K. HEr- 
nennt Borrazzi als weitere korperliche le- DER ) La linkes, Ka 


gehalt, offenbar nur Fibrinogen’, aus relativ zahl 


1 


kommen dazu Erythrozyten. Fur die Echinoiden (See- 


r 1 rechtes \xocoel; Lh 
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siten“. Die Angabe von der Anwesenheit von Geschlechtszellen klingt mir 


etwas befremdend, da die Geschlechtsorgane zwar in das Coelom hinein vor- 
springen, von diesem aber getrennt bleiben, so dass ihre Produkte durch 
extracoelomatos gelegene Kanale nach aussen gelangen. 

Die Coelomwand finde ich bei HAMANN? als ein einschichtiges Epithel 
abgebildet, mit kubischen bis palissadenformigen Zellen und relativ grossem, 
blaschenformigem Kern. Sie sind haufig Flimmerzellen, besonders dort, wo 
das Coelom an den Darmtractus anstoésst?. 

Die genetischen Beziehungen zwischen Coelomwand und Coelominhalt 
sind spater zu erOrtern. 

Uber das Blutgefiissystem der Echinodermen sagt CLAus-GRoBBEN® fol- 
gendes: 

Die Echinodermen besitzen im Bindegewebe des Korpers ein gewohnlich als Blut 
gefassystem benanntes Lakunensystem, dem jedoch ein regelmassiger Kreislauf der in 
ihm enthaltenen Flissigkeit fehlt. Dieses Blutgefassystem besteht aus Lakunennetzen 
und zwar einem den Schlund umkreisenden Blutgefassring, von dem radiare Blutgefasse 
abgehen, die zwischen radiaren Nerven und Ambulakralgefass verlaufen (Fig. 794). 


Dazu kommt ein Blutgefassnetz am Darm, bei den Echinoiden und Holothurien mit 


zwei in das orale Ringgefass einmtindenden Langsgefassen, sowie ein Gefassnetz im 
Axialorgan (sog. Herz, Fig. 793), das einerseits in den oralen Gefassring mundet, ander- 


seits mit dem aboralen Gefassnetz an den Genitaldrusen zusammenhangt.“ 


Auch von den andern Autoren wird stets auf das Rudimentare der Ent- 
wicklung hingewiesen, und man hat den FEindruck, das kunstlerisch pracht- 
volle Holothurienbild yon Mi_LNe-Epwarpbs, das immer wieder reproduziert 
wird, erwecke zu stark die Vorstellung eines hochdifferenzierten Gefass- 
systems. Jedenfalls besteht ein auffalliger Gegensatz zu den Worten, die 
HAMANN (1)* fur die gleiche Tiergruppe ausgesprochen hat: 

Nach diesen Betrachtungen scheint mir das Gefassystem der Holothurien (vor 
allem Cucumaria) auf einer der niedrigsten Stufen zu stehen, da es noch lediglich aus 
einem System von Spaltraumen der Bindegewebsschicht, welche mit einander kommu 
nizieren, besteht.“ 


Vor allem kann die Bezeichnung zweier Systeme von Langslakunen am 
Darm als Arterie und Vene nicht mehr aufrecht gehalten werden. Auch 
erfolgt, wie erwahnt, nirgends eine standige Zirkulation in bestimmter Rich- 
tung; doch kann bei den Holothurien durch die Kontraktionen von Leibes- 
wand, Darm und anliegendem Coelom der Inhalt regellos in pendelnder Be- 
wegung gehalten werden. 

1 HAMANN (II), Die wandernden Urkeimzellen und ihre Reifungsstatten bet den 
Echinodermen. Zeitschr. f. wissensch. Zoologie, Bd. 46, p. 80. 

2 BecHer, Stachelhduter. Handworterbuch der Naturwissensch., Bd. 9 

3 CLAuUS-GROBBEN, Lehrbuch der Zoologie, III. Aufl., 1917, p. 760. 

4 HAMANN (1), Bettrdge zur Histologie der Echinodermen I. etc. Zeitschr. f 
wissensch. Zoologie, Bd. 39, p. 159. 
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In dem seither erschienenen Abschnitt des WINTERSTEINSchen Handbuches I, 1 

Die Bewegung der Korpersifte) teilt v. BRUCKE einige bei den Holothurien gemacht« 

Beobachtungen uber mehr oder weniger rhythmisiertes Fluktuieren mit und macht e.ne 

es vielleicht auch zu einer gerichteten Bewegung kommen 

Wenn nun auch das Gefassystem auf eine Reihe von Lakunen sich be- 

schrankt, die auch nach Becner! durch einfaches Auseinanderweichen als 

Schizocoel entstehen, so ist doch der recht regelmassig wiederkehrende Ort 
ler Lakunenbildung beachtenswert. 

Die Blutlakunen im Verlauf des Darmtractus erinnern ohne weiteres an 

die von Lanc hervorgehobenen periintestinalen Sinusbildungen mancher 

Anneliden, und es besteht wohl auch kein Zweifel, dass sie funktionell wie 


diese der resorbierenden Tatigkeit des Darmepithels ihr Dasein verdanken. 


Morphologisch freilich ergeben sich Unterschiede. Die Flussigkeitstumpel 


verbo liegen nicht direkt ausserhalb des Epithels, sondern, 
wie HAMANN in schonen Abbildungen zeigt, in der Region des Schlun- 
des und Magens (Fig. 8) ausserhalb der Muskelschicht, und gar yom Darm- 
abschnitt an rucken die Gefasslucken ganz peripherwarts und bilden so das 
dorsale und ventrale Blutgefass, uber das sich HAMANN? folgendermassen 


aussert: 


kann zwar 


nlage aber hat 
leicht weniger Bedeutung, als man 
thr auf den ersten Blick zuer- 
Fig. 8. Querschnitt durch den Oecsophagus 
: von Cucumaria (Holothurie). (Kopiert aus 
seine in Fig. 10 wiedergegebene Hamann, I, Taf. 10, Fig. 14.) 

Erklarungen zu Fig. 8—13: c Cuticula; p Pig- 

; ment; rm Ringmuscularis; bg Bindesubstanz; 
dass diese Spaltraume (des ventra- — de inneres, de? ausseres Darmepithel ; b/ Blut- 
gefass; bif Blutflussigkeit; blz Blutzellen; 
Gr Genitalrohre; Sch Schizocoelraum, jetzt 
gewebe liegen, das seinerseits mit als Genitalsinus aufgefasst; B/ Blutlakunen; 
V—K Teile der sog. Ventralkanale; e? Coe- 
lomepithel; UA Urkeimzellen; e Ektoderm- 
indegewebsschicht direkt in Ver- Hautepithel 
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bindung steht. Alle Darmschichten mit Ausnahme des Epithels sind hernien- 
ahnlich und ventralwarts vorgetrieben, so dass letzten Endes die Lage der 
Lakunen recht genau der von LANG geforderten Stelle in der Submucosa ent- 
spricht. Auch das Fehlen von einem Endothel wird von HAMANN mit aller 
wtinschbaren Entschiedenheit betont!: 

in diesen habe ich ein Endothel niemals auffinden konnen, ebensowenig wie tn 
den Lakunengefassen des Magens. Dass ein Endothel uberhaupt im ventralen wie dor- 
salen Darmgefasse fehlt, dartuber scheint mir kein Zweifel mehr zu sein.” 

Als Divergenz bleibt aber bestehen, dass nicht glatte Muskulatur oder 
Peritonealepithel die Lucken begrenzt, sondern ein ausgesprochenes Binde- 
gewebe, das, wie alle Gewebe der Echinodermen, mit Amobozyten durch- 


setzt ist. 


é 


Fig. 9. 


9g. Cucumaria Planci. Querschnitt durch das dorsale Langsgefass. (Kopiert 

HAMANN, I, Taf. 12, Fig. 64. ichnungen siehe Fig 

10. Cucumaria Planct. Querschnitt l das ventrale Blutgefass. (Kopiert aus 
HAMANN, I, Taf » Fig. 63.) 


Noch wichtiger sind vielleicht die Beziehungen, die das Gefassystem am 
aboralen Pol mit den Geschlechtsorganen eingeht. Beide sind extracoelomatés 
in den Interradien oder Radien gelagert, ihr gegenseitiges Verhaltnis ist aber 
so charakteristisch, dass es sich sicherlich nicht um ein zufalliges Neben- 
einanderliegen benachbarter Organe handeln kann. Besonders deutlich 
treten diese Beziehungen bei der Entwicklung der Genitalorgane hervor. 
HAMANNN (II) gibt ftir verschiedene Klassen der Stachelhauter? hierfur 
typische Abbildungen, die immer wieder die gleiche Anordnung zeigen. Die 
klarsten Verhaltnisse bieten die Crinoiden (Fig. 11), bei denen an die so- 
genannte Genitalrohre, das ist die Rohre, die eben zum Genitalorgan aus- 

! HaMANN (1), 1. p. 150 

> HAMANN (II), Die wandernden Urkeimzellen und thre Retfungsstatten 
Lichinodermen. Zeitschr. f. wissensch. Zoologic, Bd. 46. 
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wachst, direkt angelehnt Blutlakunen auftreten. Beide Gebilde liegen in einem 
weiteren Hohlraum, dem Perihamalraum, dessen Schizocoelnatur seinerseits 
von HAMANN ausdrticklich gegen Lupwic hervorgehoben wurde, der bei 
BecHer und bei GroppeEN aber gegenwartig als Genitalsinus, also als 
Coelomderivat bezeichnet wird. Bei den Ophiuriden (Fig. 12) liegen wieder 
Genitalrohre und ein System von Blutlakunen direkt aneinander gefugt und 
erwecken so den Eindruck eines bindegewebigen Stranges, der gleichfalls 
von einem weiteren Hohlraum begleitet wird. Durch die einseitige Anlagerung 
des Stranges und sein Vordrangen gegen den Hohlraum, den Genitalsinus, 


ist dieser zur Rinne zusammengedranegt. 


\ \e a“ 


A» 
och 


Querschnitt durch den Arm Fig. 12. Querschnitt durch ein Bin- 
don rosaceus (Crinoiden. degewebsseptum, Genitalrohre und 


(Nach Hamann, II, Taf Blutlakunen | von Ophtoglypha albida 
(Ophiuren, Schlangensterne). (Nach 
HAMANN, Tat, 11, 
Bezeichnungen siehe 


Fur die Asteriden mit ihren prinzipiell ahnlichen Verhaltnissen macht 
HAMANN die wichtige Mitteilung, dass die Bildung der Genitalrohre der- 
jenigen von Blutlakunen zeitlich vorangeht. 

Bei den Echiniden und Holothurien (Fig. 13 und 14) hat sich die Sach- 
lage verschoben; die Genitalrohre findet sich nur noch bei den Embryonen und 

sich nachtraglich partiell zurtick (Echiniden), oder sie gelangt nur noch 

rudimentar zur Entwicklung (Holothurien). Fur letztere findet sich 

bei BECHER eine Abbildung, die wiederum die nahen Beziehungen von 

Genitalanlage, Sinus und Blutlakune demonstriert. Letztere kommuniziert wie 
soins bei joer te Klassen’ mit dem Lakunensystem des Darmes (Fig. 14). 

Durch das Auswachsen der Genitalrohre rucken die definitiven Genital- 
organe peripherwarts starker ins eigentliche Coelom hinein, und an der Kon- 
taktflache von Genitalien und Coelomwand findet sich wieder ein Lakunen- 
system. Eine prinzipielle Neuordnung bedeutet dies aber nicht: das eine Mal 


liegt die Lakune zwischen Genitalrohre und Genitalsinus, also einem Coelom- 


HAMANN (II), 1 QO. 


304 
y 
\ 
ba | 
o 
4 ~. 
> | 
| 4 ‘ 
is, 
s° 
3 
Fig. 11 
] 
eines Ald 
Seelilien) 
Be icl 
10 


305 


ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 


derivat (s. auch unten), das andere Mal zwischen Genitaldriise und Coelom 


selbst (Fig. 13). Immer ist es bemerkenswert, wie durch zentrale Lagerung 


oder energisches Vordrangen Genitalorgan + Blutlakune einen méglichst aus- 
gedehnten Kontakt mit dem Coelom sucht. 

Die Formel fur den Kontakt vereinfacht sich nun noch durch die Tat- 
sache, dass letzten Endes auch das Genitalepithel peritonealen Ursprunges ist 


Ich zitiere folgenden Passus aus BEcHeER!: 


Ver genitale Sinus entsteht als ein abgeschnirtes Sackchen im Steinkanalmes 


enterium vom Coelomepithel aus und kann sich von dort durch die Radien, immer dem 


BL 


/ \ 
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Fig. 14. Querschnitt einer Holothuri 
(nach BecHer). Fusschen; P Perito- 
nealepithel; EN Epineuralkanal und 
-nerv; HN Hyponeuralkanal und -nerv; 
rB radiare Blutlakune; Radiarkanal ; 
A Ampulle; G Genitalbasis; Sg Sinus 
Fig. 13. Querschnitt durch Septum, dorsal eenitalis; LG Lakune am Genitalsinus; 
Blutlakunen und Genitalrohre eines erwach- 1, 2, 3 die drei Darmschenkel; m mes- 
senen Sphaerechinus granularis (Echinoiden,  enteriale und a antimesenteriale Darm- 
Seeigel). (Nach Hamann, II, Taf. 11, Fig blutlakune; aO antimesenteriales Quer- 
15.) Bezeichnungen siehe Fig. 8 gefass. 


\nsatz des Horizontalmesenteriums folgend, ausdehnen, wobei er von einer Lakun« 
und dem gleichfalls vom Coelomepithel des mittleren poralen Mesenteriums abstammen- 


den Genitalstrang? begleitet wird.“ 


Fir die orale ringférmige Lakune und ihre radiaren Aste will ich nur 
ihre durchaus charakteristische Lagerung zwischen einem Kanal des \Wasser- 
gefassystems und einem (ektodermalen) Nervenstrang erwahnen. Da das 
Wassergefassystem seinerseits ein Derivat des Coeloms ist, besteht wieder 
die gleiche prinzipielle Reihenfolge: spezialisierte Zelle, Lakune, Coelom- 
epithel. 

1 


BECHER, I. ¢., p. 395. 
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Die Besprechung des axialen Gefiissnetzes endlich wird besser noch 
etwas verschoben. 

nun der /nhalt der Gefidsslakunen: Borrazzt gibt einen ausfuhr- 

Literaturauszug, aus dem hervorgeht, dass der Lakunenflussigkeit, 

soweit uberhaupt eine Tren- 

nung von der Coelomflussig- 


moglich ist, die gleichen 


syten beigemengt sind, 
Coelom ken- 
gelernt haben. Es _ besteht 


— aber wohl ftr keinen Autor 


Zweitel dass dieser zellu- 
Inhalt nicht autochthon, 

uccumaria Querschnitt durch die Kor- sondern zugewandert ist. 

innere Halfte mit Plasmawanderzellen 

(Kopiert nacl ‘at. 30, 


laris; 


plu Plasmawan 


ymuscu 
derzel 


kamen hochstens 


Blastocoel ube rectret¢ 


\nderseits kann gegen die Annahme einer Einwanderung hier un 


so weniger Bedenken erheben, als die Amobozyten sich bei den Echinodermen 
vem andern Tierkreis als wanderlustig und von ubiguitirem Vor- 

der Tat kein einziges Gewebe, wo man nicht in 
weniger gr - Zahl diesen Zellen wandernd begegnen kann. Ich 
allem auch das Entoderm, dann eine breite Wander 


Strasse unter 


is der Korperhaut, resp. ausserhalb der Ringmuskelschicht de: 
‘oeloms (besonders bei den Holothurien, Fig. 15), und die Mes- 


welche das Wandern dieser Zellen in den Geweben vollig analog 


am besten zu beobachten erlauben?. Aber auch von _ physio- 
1 auf dieses Wandern zurtickgegriffen, so dass kaum eine 

hne Mithiife der Wanderzellen erklart wird. BIEDERMANN 

ie Verdauung ein besonderes Kapitel, BURIAN* greift 
sie zurick bei der Erklarung der Elimination fester Bestand- 
Der diesbezugliche Passus sei in extenso da er gleich noch 


die eingan des Kapitels zitierte Darst von KorscHELT und HEIDER, 
} 285 
2 HAMANN (1), itschr. f. wissensch. Zoologie, Bd. 3, p. 160—-162. 
BIEDERMANN, interstein, Handbuch der vergl ' Bd. II, 1, p 7 
4 BuriAN, Winterstein, Handbuch der vergl. Physiol., Bd. I], 2 (Zusammenfassung, 
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ein weiteres Moment berithrt, das auch bei der Echinodermen-Verdauung 


eine bedeutende Rolle spielt, die Speicherung. BuRIAN schreibt': 


Nach dem Vorstehenden nehmen unter den Stoffwechsel-Endprodukten der 
Echinodermen gefarbte und farblose Korner, Konkremente und Kristalle 


ragenden Platz ein. Das Schicksal dieser festen Teilchen besteht darin, 


einen hervor- 
dass sie von 
Wanderzellen der Leibeshohlenflissigkeit ergriffen und entweder intrazellular ausgé 
schieden oder in den Geweben aufgespeichert werden. Die intrazellulare Exkretion 
erfolgt vorwiegend an den respiratorischen Oberfilachen (Hautkiemen der Seesterne, 
\lundkiemen der Seeigel, Wasserlungen der Holothurien); in geringerem Masse sind 
an ihr auch die Geschlechtsorgane beteiligt. Die Speicherung findet allent- 
halben im Organismus statt, ohne dass freilich das Bestehen besonders 


Exkretspeicher (Axialorgan der Seeigel, ,braune Klumpen* der 


bevorzugter 
Holothurien etc.) zu 
verkennen ware. Intrazellulare Ausscheidung und Exkretspeicherung erganzen einander 
in der Weise, dass in jenen Echinodermenordnungen, in denen der eine der zwei Pro- 
zesse schwacher ausgebildet ist, der andere umso starker entwickelt erscheint. Den 
grossten Umfang hat die Speicherung bei den Seeigeln, den kleinsten bei den Sec 
sternen, die daftir die ausgiebigste intrazellulare Exkretion aufweisen; in der Mitte 
zwischen diesen beiden Extremen stehen die Holothurien. Die chemische Natur der 
festen Exkretpartikel ist noch nicht aufgeklart, doch scheint es, als bildete 
nisches Material ihre wesentliche Grundlage.” 


anorga- 


Fur die Respiration kommen die mahagonibraunen Blutkorperchen det 
Seeigel und einiger Seewalzen in Frage (Borrazzi1)°. (Uber eigentliche rote 
Blutkorperchen einiger Seewalzen und eines Schlangensternes und ihre even- 
tuelle respiratorische Tatigkeit werden wir im 12. Kapitel reden.) HAMANN 
(1)* bringt die Plasmawanderzellen auch mit den Regenerationsvorgangen in 
Beziehung, ahnlich wie HeEsCHELER* bei den Wurmern. Bekanntlich hat die 
Frage des Ersatzes fixer Bindegewebszellen durch Leukozyten auch die 
menschliche Pathologie beschaftigt, und hier ist sie ablehnend beantwortet 
worden. Die Beteiligung der Amobozyten an der Regeneration wird aus 
ihrem gehauften Auftreten vermutet. Eine genauere Analyse ware aber sehr 
erwunscht. 

Aber auch mit dieser Einschrankung bleiben die iquitare N¢ r der 

\l I t d I kung bleil lie ubiquitare Natur det 
Amobozyten und ihre vielseitigen Funktionen unbestritten. Auch sind wohl 
alle Autoren einig, diese Funktionsteilung nicht etwa verschiedenen Formen 
von Leukozyten zuzuerkennen. Zwar kennen wir schon seit langerer Zeit 
auch ein morphologisch verschiedenes Aussehen der Amobozyten und das 
Bestehen verschiedener Typen. Diese Typen wiederholen sich auch durch die 
ganze Tierreihe hindurch, wie aus der schonen Arbeit von KOLLMANN? her- 
vorgeht. Wir werden die Frage spater im Zusammenhang angehen mussen 

1 BurIAN, |. c., p. 304 und 305 

2 BurRIAN, Winterstein, I, I, p. 495. 
HAMANN (1), l. c., Bd. 39, p. 162 
* HescHeer, Uber Regenerationsvorgdange bei Lumbriciden, 2. Teil. Jena. Zeitschr 
Naturwissensch. 1898, zitiert nach Lana, l. ¢., p. 147. 
® KoLLMANN, Recherches sur les leucocytes et le tissu lymphoide des Invertébrés 
\nnales des Sciences naturelles, Zoologie, neuviem< série, Te me Il. 
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(s. speziell Kap. 24). Man wird aber jetzt schon nicht fehlgehen, wenn 
man diese Differenzierung nur als partielle gelten lasst. Die wesentlichen 
Grundfunktionen mussen allen Leukozytenformen eigen sein, und die ge- 
nannten morphologischen Differenzierungen werden nur nach eimer bestimm- 
ten Richtung einer mehr oder weniger tiefgreifenden funktionellen Speziali- 
sierung entsprechen. Dabei bleibt dann zum mindesten fur die unteren Tier- 
kreise immer noch zu entscheiden, ob diese Differenzierungen definitive sind, 
d. h. ob sie ein fur allemal aus den primar omnipotenten Amobozyten als 
neue stabilisierte Zelltypen hervorgegangen sind, oder ob es sich um mehr 
oder weniger vorubergehende Zustandsbilder handelt, die einer speziellen, 
momentan geleisteten, Ortlich und zeitlich bedingten Arbeit entsprechen. 

Hier set nun auch der Ausspruch Borrazzis' zitiert, auf den ich am 
Schluss des vorangegangenen Kapitels (p. 36) hingewiesen habe: 


an eine vielfaltige Funktionsfahigkeit der farblosen Blut- 


Tieren denken, eine Auffassung, die wohl im Einklang mit 
nischen und morphologischen Differenzierung der Leukocyten im all- 

! ist, bei welchen sich, wie bei den Amoben und bei den einzelligen 
uberhaupt, mit Notwendigkeit die Funktionen der Verdauung, der Atmung, 
etc. nebeneinander entwickeln miissen. Im vorliegenden Falle aber ist es 
Wesenheit festzustellen, ob das Blut und im besonderen die geformten 
Funktionen zum Vorteil des ganzen Organismus besorgen. Solche 

n besonders: den Sauerstoff zu fixieren und zu transportieren (respira- 

1), der Transport der Nahrmaterialien, die Aufspeicherung und Ent- 


Exkretstoffe. 


\Moglichkeit, dass die Blutzellen die eine oder die andere oder alle diese 


llfuhren, kann ich mich jedoch im speziellen nicht befassen, weil ich 


wurde, die anderen Mitarbeitern dieses Werkes zur 


hier bestehen fiir uns diese formalen Gebietsabgrenzungen nicht, 
weil sie uns eben willkurlich der schénsten Erkenntnisse berauben. Wir durfen 
also meines Erachtens die Am6bozyten wirklich als Typus einer vollwertigen 
Zelle ansehen; ihre Arbeitsleistung speziell mit Rucksicht auf das Gesamt- 
wohl des Organismus zu betrachten, fallt unserm Programm gemass dahin, 
haben wir uns doch mit zur Aufgabe gestellt, zu zeigen, wie auch ohne pra- 
formative Arbeitsteilung ein Ineinanderwirken individualistisch tatiger Ein- 
zelzeilen moglich ist und zur Einheit fithren kann. Die prasumierte Arbeits- 
teilung legt ganz sicher einer objektiven Betrachtung Fesseln an; schon das 
Zitat aus Botrrazzis Arbeit ist dafur ganz charakteristisch, aber auch die 
ubrigen Autoren des WINTERSTEINSchen Handbuches begegnen den gleichen 
Schwierigkeiten. BIEDERMANN* betrachtet die Zelleinschlusse der Amobo- 


zyten des Darmes mit Recht als Nahrungsreste, dann ist es ihm aber un- 


1 Bottazzi, Winterstein, 
BIEDERMANN, Winterstein, 
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begreiflich, warum diese Zellen sekundar nach dem und bis ins Darmlumen 
auswandern. Die Nahrung gehort doch in den Tierleib hinein und nicht hin- 
aus. Lassen wir aber den Amobozyten einen recht grossen individuellen Spiel- 
raum, so werden wir es nicht weiter erstaunlich finden, wenn einmal ein 
Amobozyt auf eigene Rechnung dorthin geht, wo es ihm am besten behagt, 
und ware es auch die Aussenwelt oder, wissenschaftlicher ausgedriickt, wenn 
er, einem Tropismus folgend, da oder dorthin auswandert. Auch die Aus- 
wanderung von exkretbeladenen Zellen aus dem Korper hinaus verliert bei 
dieser Annahme das Transzendente. Die Zelle geht mit ihrer Beute ab, zu 
gleich kommt dieser Abgang auch dem Gesamtorganismus zugute, wenn auch 
fur das Unschadlichmachen von Exkretstoffen noch andere Moglichkeiten 
offenstehen. 

Durch welche Gesetzmassigkeit die anscheinend ganz willkurlich und 
zufallig handelnden Einzelzellen ihrerseits gebunden sind, hoffe ich spater 
darlegen zu konnen. 

Trotz der Anerkennung der ubiquitaren Natur der Amobozyten bleibt 
uns nun doch noch die Frage nach dem Entstehungsort der Amobozyten zu 
erledigen, da ja auch bei streng lokalisierter Genese ein Ausschwarmen uber 
den ganzen Korper nicht auszuschliessen ist. 

Eine ganz positive Antwort erhalten wir aus den mir vorliegenden An- 
gaben nicht. Einer der besten Kenner (KOLLMANN) kommt trotz vielfal- 
tigen Anstrengungen zu einem negativen Resultat, da er als Kriterium fur 
einen Entstehungsort den Nachweis von Kernteilungen mit Recht verlangt 
und solche nie auffinden konnte. Prinzipiell bestehen zwei Auifassungen: 
einmal eine diffuse, d. h. eine weitverbreitete Entstehung im Bereich des 
ganzen Peritoneal-, also Coelomepithels und dann eine Bildung an bestimm- 
ten Herden. Von solchen wurden besonders von den alteren Autoren meist 
genannt die Potischen Blasen und die TIEDEMANNschen Korperchen. Heute 
kommen vor allem in Frage das Axialorgan, haufig auch als ovoide Druse 
bezeichnet, oder bei den Holothurien der orale Wassergefassring und bei den 
Crinoiden ein spongidses perioesophageales Gewebe (die beiden letztgenann- 
ten Klassen besitzen kein ausgesprochenes Axialorgan). Fur den Ferner 
stehenden ist nattirlich ein Urteil unmoglich. Die Divergenz der Anschau- 


ungen ist ubrigens nicht so gross, wie es vielleicht scheinen mochte, da die 


genannten ,,Organe‘ doch alle als Coelomwandderivate anzusprechen sind. 


BoTTAZzzi spricht sich zu der Frage wie folgt aus': 

Wir konnen schliesslich in Bezug auf die Entstehung der Blutzellen dasselbe fest 
stellen, was wir hinsichtlich ihrer Funktion konstatieren mussten, dass es namlich un- 
moglich ist, unter den vielen auseinandergehenden Meinungen bei einer als der best 
begrtindeten zu bleiben. Dies kann bedeuten, dass entweder alle gleich unbegrundet 


sind, oder dass in jeder von ihnen ein Kornchen Wahrheit steckt. Tatsachlich wurd 


1 Bottazzi, Winterstein, I, I, p. 4990 
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\nnahme einer diffusen Entstehung der geformten Blutelemente, welche bei 
‘jeren Leukocyten sind, nicht zuruckweisen. Denn nicht einmal bei den hoheren 
einziges in einem bestimmten Teil des Korpers lokalisiertes lympho- 
so dass man auch bei ihnen die Entstehung der Lymphocyten als ein 
muss (Milz, Knochenmark, Lymphdrusen, Darmwand, Korper- 
soweit es die Entstehung durch Vervielfaltigung von bereits vor 
handenen llelementen betrifft.* 

Zugunsten der diffusen Entstehung mochte ich noch ein Argument aus 
HAMANN anfuhren, das wohl ubersehen worden ist. HAMANN (I)! hat das 
parietale Coelom bei Holothurien abziehen konnen und an der Unterseite des 
Coelothels die Wanderzellen gefunden. Ihr Protoplasma ist fein granuliert, 
hie und da findet man Teilungszustande mit zwei Kernen. 

Diese Zellen ohne jeden Inhalt traf ich nur unterhalb des Coelomepithels an. An 


nderen Korperstellen habe ich nur Plasmawanderzellen mit dem kornigen Inhalt 


Es erubrigen noch einige Worte zu den hamopoetischen Organen, wobei 
uns mehr an der Tatsache gelegen ist, dass es an manchen Korperstellen zur 
Anhaufung und offenbar auch Ansiedelung amoboider Zellen kommt, als an 
der Frage, ob an dieser Stelle auch eine Neubildung von Amobozyten statt- 
findet. Weitaus am wichtigsten auch fur unsere weiteren Ausfuhrungen ist 

, das bereits genannte Asrialorgan, wie es in guter Ausbildung bei den See 
~ sternen, Schlangensternen und Seeigeln sich findet. Seine feinere Anatomie 
ist recht kompliziert. Wesentlich ist, dass es sich um ein Gebilde handelt, 
das in enger Anlehnung an den Steinkanal sich bildet, jenen Kanal also, det 
vom oralen Wassergefassring apikalwarts nach der Madreporenplatte hinzieht 
und der somit selbst einen Coelomabschnitt darstellt; ihm schmiegt sich in 


etwas wechselnder Lagerung ein zweiter Kanal, der Axialsinus, ebenfalls ein 


Stuck Coelom, an. Zwischen beiden oder sonst in engem Kontakt mit beiden 


Systemen findet sich nun das Axialorgan, ein lakunenreiches, mit Amobo 
zyten durchsetztes Gewebe. Es ist also immer extracoelomatos gelagert, wenn 
auch eng zwischen Coelom oder Coelomderivaten eingeschoben. Seiner Ge- 
nese nach ist freilich auch dieses Gewebe selbst wieder ein Abkommling eines 
Coelomabschnittes, besonders deutlich bei den Ophiuren, wo es ein ausgezo 
genes verdicktes und verlagertes Stiick Peritoneum selbst darstellt. Die ge- 
gebene Darstellung basiert auf den instruktiven Zeichnungen, die BECHER? 

(Fig. 16—18). Diese Anordnung ist fur uns von hochster prin 
zipieller Bedeutung, sie erlaubt uns, das Axialorgan in eine gewisse Analogic 
zum Herzkorper der Anneliden zu setzen, den wir bei Lanc kennengelernt 
haben und zeigt uns einmal mehr das exotropische Auswachsen ursprung- 
li h coelomatoser Gebil le, also jenen Prozess, der mit in die (senese des Blut 


Stachelhauter. Handworterbuch d. Naturwissensch., Seeigel, p 
440, Fig. 37; Ophiuren, p. 453, F 


10 


angetr ffer = 
7 
i/ id ce 
BECHER, $26, Fig 
32; ocesterne, | 


311 
ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 
gefassystems gehort. Es ergibt sich also ein stufenformiges Fortschreiten in 
der Differenzierung. In Analogie zu der genitalen Lakunenbildung finden wir 
auch hier eine Anhaufung von Flissigkeit zwischen Coelom (resp. Axial- 


sinus) und Coelomderivat (Steinkanal) und dazu als neue Erscheinung nicht 


bloss die mehr oder weniger zufallige Anwesenheit wandernder Amdbozyten 


in diesen Lakunen, sondern deren Agglomeration in stabileren Kolonien. Es 
kommt also zum ersten Zusammenwirken von Gefassflissigkeit und zellu- 
larem Gefassinhalt. Dass es sich nicht nur um eine Amobozytenanhaufung 


Fig. 16. Organisation eines regularen Seeigels. Schema. (Nach LANG aus BECHER.) 
1 Sinus mit Axialorganfortsatz (2); 3 Madreporit; 4 Axialorgan; 5 Steinkanal; 6 orale 
Ringlakune; 7 Wassergefassring; 8 Oesophagus; 9 Axialsinus; 10 Enddarm; 11 und 14 
Darmlakunen; 12 Nebendarm; 13 Hauptdarm. 
infolge reichlicheren Durchgangsverkehrs handelt, wie etwa an den Kreu- 
zungsplatzen einer Stadt, sondern dass ein stabileres Verharren mit an der 
Anhaufung Schuld tragt, geht einmal aus der Genese hervor: die Amobo- 
zytenanhaufung wird direkt in loco als Gewebe angelegt. Sie wird aber noch 
im Laufe des individuellen Lebens gesteigert durch fortwahrende Zuwande- 
rung von Amobozyten, der eine quantitativ entsprechende Abwanderung 
nicht entgegenzustehen scheint. Die einwandernden Amobozyten sind stark 
mit Exkretstoffen beladen, die Zellen stromen der Stelle als einem ,,/xkret- 


speicher* zu, und bei alteren Tieren wéichst das Organ infolge grosserer Spet- 
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cherung. Es geht aus den Beschreibungen nicht hervor, dass das Grosser- 
werden nur auf Kosten einer extrazellularen Ablagerung stattfindet, dass 
also die Amobozyten nur ihrer Last sich entledigen und weiterziehen. Der 
Schluss einer allmahlichen Zunahme der Zellagglomeration scheint mir daher 
gerechtfertigt. 

Eine auch von Burian' gewtinschte genauere Analyse all dieser Vor- 
gange ware freilich sehr zu begriissen. 


Damit ist unsere Analyse fiir die Echinodermen zu Ende gefiihrt; sie 


hat etwas grossere Dimensionen angenommen, da synthetische Vorarbeiten, 


7. Schema 
\xialkom- 
plexes eines See- n Steinkanalinterradius eines 
s (Nacl i (Nach BecHer.) R Ringkanal; S Stein 
r:) K Kor- anal; A ,,Ampulle“ axialer Sinus; MP Madre- 
\xial- ‘it; Ax Axialorgan; pS pseudoaxialer Sinus; G 
\xi1al- enitalstrang; gl genitale-aborale Lakune; gS Ge- 
t Stein- nital-Aboralsinus: B orale Ringlakune; oS Oral- 
pithel) sinus; Epineuralkanal uber dem_ epineuralen 
Langswulst Ringnervenanteil; L peristomaler Abschnitt der Lei- 
Skelettstuk- beshohle; aM aussere, 1M innere Interradialmuskeln ; 
ken, S/ Hf hyponeurale Nervenmasse des Nervenringes. 


bekannt, fehlten. Speziell hat LancG ihre Behandlung? noch ab- 


die diesbezuglichen Kenntnisse ihm noch ungenugend und einet 


vergleichend-morphologischen Betrachtung nicht zuganglich schienen. 


Echin 


dem Darmepithel, die andern legen in mannigfaltiger Variation 
C 


Ich fasse das Ergebnis in folgenden Leitsdtzen zusammen: Bei den 
dermen ist das Gefassystem nur in Form eines mehr oder weniger aus 
jebildeten Systems wandloser Lakunen angedeutet. Die Lakunen halten 


mmerhin gewisse Pradilektionsstellen inne. Eine wesentliche Gruppe folgt 


swischen 

elom und Coelomderivaten (inkl. Genitalzellen) oder Coelom und Nerven- 
Ihr Inhalt stammt wohl aus den angrenzenden Geweben, er ist das 
er gegenseitigen Beziehungen der beiden Nachbargewebe. Irgend- 
standige Zirkulation in einer bestimmten Richtung innerhalb des 
-kRensystems fehlt. Die Raume entstehen durch Auseinanderweichen 
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der Mesenchymgewebsmassen. Im Lakunensystem finden sich Amébozyten, 
aber ebenso in allen andern Geweben. Die Amobozyten haben genetisch mit 
den Lakunen nichts zu tun, sie sind dort eingewandert. Haimozyten finden 
sich im Wassergefissystem eines Schlangensternes und der Leibeshohle 
weniger Seewalzen (vgl. Kap. 12). 

Matrix der Amodbozyten sind das Peritoneal-(Coelom-)epithel, eventuell 
eunge Derivate dieses E pithels. Im Axialorgan ist es sur Amodbozytenansiede- 
lung in einer intercoelomatésen Lakune gekommen. Die Amdbozyten selbst 
sind hier genetisch noch direkte Abkémmlinge des Coeloms (Seeschlangen) 
oder stellen eine exotropische Bildung derselben Matrix dar (Seesterne, viel- 
leicht auch Seeigel). Auch im individuellen Leben selbst scheint sich dieser 
Ansiedelungsprozess noch fortzusetzen (Entstehung des Exkretspeichers, be- 
sonders der Seeigel). Das Axialorgan ist mit dem Herzkorper der Polychiten 
in Analogie zu setzen. 

Die Coelombildung ist ausserordentlich ausgedehnt und sum Teil stark 
gegliedert (endgiiltiges Coelom, Wassergefiassystem mit Steinkanal, Sinus- 
bildungen, wie Axialsinus, Genitalsinus); ihr zellularer Inhalt sind vorzugs- 
weise Flimmerzellen und Amdbozyten, Zellen, die ihren Ursprung in der 
Coelomwand nehmen. Exotropische Coelomwandderivate sind ausser dem 


bereits genannten Axialorgan die Genitalzellen. 


Kapitel. 
NEMERTINEN. 


Die Verhaltnisse bei den Jliirmern haben wir bereits vielfach kennen 
gelernt, hat doch LANG seine Ansichten, tber die wir ausfuhrlich referierten, 
zum grossen Teil bei den Anneliden gewonnen. Wir werden also bei diesen 
hoheren Wutrmern nur vereinzelte Punkte herausgreifen, die uns den Aus- 
bau und die kritische Prufung unserer Theorie erlauben werden. Dagegen 
sollen uns diejenigen Wurmer ausfuhrlich beschaftigen, wo nach der bereits 
im 4. Kapitel (p. 28) mitgeteilten Selbstkritik LANGs seine Theorie versagte, 
die Nemertinen oder Schnurwiirmer. Es ist klar, dass wir damit an eine der 
grossten Belastungsproben unserer Annahme herangehen. Die Schwierigkeit 
liegt kurz zusammengefasst darin, dass wir es bei diesen ,,acoelomatosen* 
(s. u.) Wiirmern mit einem wohl ausgebauten Gefassystem zu tun haben, 
das dazu noch im Widerspruch zu all dem for die Wirbellosen Bekannten 


mit einem durchgehenden Endothel ausgekleidet ist. 


SURGER beschreibt in seiner gewaltigen Nemertinenmonographie!’ das Topographi. 
Gefa 


Gefassystem makroskopisch folgendermassen : 


1 Burcer, Die Nemertinen des Golfes von Neapel und der angrenzenden Meeres- 
abschnitte. Fauna und Flora von Neapel, Bd. XXII, p. 80 und 81. 
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Was Blutgefassystem besteht mindestens aus zwei in den Seiten des Korpers ver- 
aufenden Rohren, die im Schwanzende und in der Kopfspitze sich vereinigen (Proto- 
und \Mesonemertinen (exkl. Hubrechtia). Wir nennen diese zwei Blutgefassrohren dic 
Seitengefasse, ihre vordere Vereinigung die Kopf-, ihre hintere die Analcommissur 
Es kommt bei der Mehrzahl der Nemertinen noch ein drittes mittleres Gefass 
] 


hinzu, welches in der Regel vorne im Korper im RKhynchocoelom an dessen unterer 


Wand, weiter hinten zwischen diesem und dem Darmtractus und, wo das RKhyncho- 


mm aufgehort hat, in der Verlangerung desselben am Rucken des Tierkorpers 

verlauft. Es entspringt das 
kgf dritte Gefass, welches wir das 
Ruckengefass mnennen, stets 
einer Commissur, welche die 
Seitengefasse in der Gehirn- 
region unter dem Rhynclix 
coelom eingehen. Diese Ge- 


fasscommissur heisst die ven- 


Gefasscommissut 
verschmilzt das Ruckengefass 

hinten mit der Analcommis A 


sur der Seitengefasse. Ist ein 


Rickengefass vorhanden, so 


hat sich ein System metam 


rer Gefasscommissuren ent- 


wickelt (Taf. 9, Fig. 19 und 
WSS 
~ 20 und Taf. 21, Fig. 21). Jede 
SS” einzelne Commissur verknupft 

das Ruckengefass mit den 

‘ rechtia, Meta- und Hetero- 

nemertinen, Taf. 28, Fig. 27) 
Fig. 19. Carinelle rubicunda. Que ste nitt durch die Kopf- Sowohl bei solchen Ne- 
aus BURGER, Taf , Fig. 1.) Vergr.: 22 X 10] 
mertinen, welche nur die bei- 
kof Kopfgefass ; Epith rm Ring- 

1: Seitengefasse itzen 
kdr WKopfdruse; 1m Langsmuskelschicht ; len Seitengefa besitzen, 


rca vordere Fortsetzung des Rtissel- als aucl 

kanals uber die Anheftungsstelle am Rhynchocoelom hin- noch das Rickengefass hin- 

us; rno oberer Ruckennerv; kf Kopffurche; dg dorsales 
( 


solchen, bei denen 


zgukommt, haben sich Zweig- 
Ganglion; corg erebralorgane; sst Seitenstamm; s/n 
Schlundnerv ; rc Rhynchocoelom; sgf Seitengefass 


das Rhynchocoelom und den 
Vorderdarm abgehen. Wir bezeichnen jene als Rhynchocoelom-, diese als Vorderdarm- 
und 


sich 


(Taf. 


derart 


larm fast vollig umstricken (Taf. 21, Fig. 5, 6 und 8) 
Die an das Rhynchocoelom sich abzweigenden Gefasse verasteln sich nicht | 


und Schlundgefasse sind bei keiner Metanemertine ausgebildet 


vesitzen in der Regel eine dicke eigene muskulose Wandung. Ein 


vielfach in der Kopf- und Vorderdarmgegend; besonders den 


sie ab. Nur eine sehr niedrige Zellschicht macht alsdann ihre 
\Vand aus, sodass sie Gefasslakunen gleichen. Lakunar sind die Gefasse wenigstens stets 
Heteronemertinen, nirgends aber bei det 


Meso- und 


Proto-, 
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Besonders charakteristisch ftir eine Reihe von (Hetero-)Nemertinen sind gross: 
sinusartige Erweiterungen, welche die Seitengefasse erfahren, um die Cerebralorgan 
aufzunehmen (Taf. 21, Fig. 4 und Taf. 19, Fig. 2, 3 und 11).“ 


Ich fuge gleich noch die Definition BUrGERs fur das Rhynchocoelom an, 
da auch uns dieser Ausdruck noch gelaufig werden muss’: 

Ein Organ ganz besonderer Art, das typisch fiir die Nemertinen ist, stellt ein 
nach Belieben aus- und einstiilpbarer Sack dar, welcher im Korper in einer nach aussen 
und innen abgeschlossenen Hohle ein- 
geschlossen ist (siehe dazu etwa un 
sere Fig. 19 und 20). Der aus- und 
einstulpbare Sack ist bekannt als N« 
mertinen-Russel, die Hohle, in wel 
cher er im Korper geborgen ist, als 
Russelscheide; wir aber bezeichnen sit 


als Rhynchocoelom (Taf. 9 
Weiter schreibt BURGER*: 


»Vas Rhynchocoelom ist 
Sack, in welchem der Rutssel gebo1 
gen liegt. Er kommuniziert weder mit 
der Aussenwelt noch mit einer Cavitat 
des Leibes und wird vorne durch den 
ktussel verschlossen. Es ist vorne weit, 
nach hinten verjungt es sich allmah- 

lich und endet blindgeschlossen. Das 
War 


do: 
/ 
. 
Rhynchocoelom erstreckt sich nur bei ! 


| 
den Angehorigen verschiedener Meta- sin —— 


nemertinengattungen (Amphiporus, 

Drepanophorus und Testrastemma) ep gs 

bis zum After nach hinten, bei den Fig. 20. Carinelle rubicunda. Querschnitt aus der 
iibrigen Nemertinen endet es schon (egend der Cerebralorgane. Vergr. 22 X. (Kopi 
aus BUrGeER, Taf. 12, Fig. 2.) sieh¢ 


in der vorderen oder mittleren Kor oF * 
‘ig. 19 


perregion oder im Schwandende meist 
weit vor dem After. Das Rhynchocoelom liegt uber dem Darmtractus 


dasselbe paarige Taschen (Taf. 9, Fig. 19 und Taf. 17, Fig. 7, 10o—12 un 


Wwe Iche 
metamer angeordnet sind. Die Rhynchocoelomtaschen alterniecren mit den Geschlechts- 
taschen. Die Wand des Rhynchocoeloms besteht aus einem niedrigen Epithel und einem 
dicken, meist zweischichtigen Muskelschlauch (Taf. 12, Fig. 4). 


Im Khynchocoelom flottiert eine Flussigkeit, die geformte Korperchen, die Rhyn 
| h 


chocoelomkorper enthalt. Dieselben sind von den Blutkorpern sehr verschieden.“ 


Zu grossen Uberlegungen gibt die morphologische Anordnung der Ge 
fasse vorderhand keinen Anlass. Bemerkenswert, aber nicht ungewohnt, ist 
ein enges Kontaktverhaltnis, das Zentralnervensystem und Exkretionsorgane 
zu den Seitengefassen eingehen. Die Beziehungen zum Darm, die ja fur die 
Genese und Funktion eines Gefassystems sicherlich stets bedeutungsvoll 


BourceER, |. c., 70. 
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sind, zeigen ein etwas wechselndes Verhalten. Pradisponiert mit dem 
Darm Fuhlung zu nehmen ist a priori das Ruckengefass. Es ist aber 
meist nur eng kalibriert und verlauft zum Teil noch etwas vom Darm ent- 
fernt in der Rhynchocoelomwand. So fallt die Aufgabe grossenteils andern 
Gefassen zu; entweder vergrossern haufig Querkommissuren die Kontakt- 
flachen, oder die Seitengefasse drangen sich mit der gleichen Wirkung eben- 
falls an den Darm heran; sie besorgen den Kontakt auch wohl ganz, wenn das 
Ruckengefass fehlt (Cephalothrix'), endlich kommt dem Schlundgefassystem 
der Heteronemertinen, das wie alle Kopfgefasse breit, _ 
lakunenartig gebaut ist, wohl eine wichtige resorptive 

- 


Viel bedeutungsvoller nun ist die Histologie un- ‘vigep 


Tatigkeit zu. 


serer Gefasse. Wir folgen zuerst wieder BURGER (ich a. 


bin gezwungen, etwas ausgiebig zu zitieren, um Klar- 


heit zu schaffen). BURGER unterscheidet zwei Typen bigrm 
von Blutgefasswanden; der eine gehdrt den engen, 
rohrenformigen Gefassen an, findet sich als einziger & 


Typus bei den Metanemertinen und in den Seiten- und 
Ruckengefassen der ubrigen Nemertinen, der andere 


ist charakteristisch fur die lakunaren Gefasse, findet 


sich daher bei den Kopf- und Schlundgefassen der 
Heteronemertinen. Beide Typen besitzen eine Endo- b 
thelschicht : diejenige der kohrengefasse besteht aus Fig.21. Cerebratulus mar- 
einer sehr dicken gallertigen Grundschicht, welcher Stick eines 
angsschnittes durch dic 


lumenwarts meist dicht stehende, kleine rundliche Wand des Seitengefasses 


Ker aufgelagert sind. Die mee Srhichs b. Querschnitt durch 
Nerne aulgeiagel sind. Gane das Seitenge Fass. Vergr. 
au] fallig Qil die E bithelschicht, welche das Rhyncho- 400 I, (Kopic aus BUr- 

GER, Taf. 23, Fig. 36a 


coelom auskleidet. Nach aussen folgt manchmal eine und b.) ps Parenchym- 


Ringmuskelschicht, an die sich peripher eine einschich- zelle; blgep Blutgefass- 

epithel; blgrm Ringmus- 

kelschicht - des Blutge- 

im hinteren Korperende der Nemertinen fehlt sie). 1sses; geen Grund- 
schicht. 


tige Lage hoher zylindrischer Zellen anschliesst (nur 


Diese peripheren Zellen identifiziert BURGER mit den 


Parenchymzellen der Korperhohle (d. h. mit den Mesenchymzellen anderer 


Autoren), die sich hier mantelfOrmig um die Rohre herumlegen (siehe Fig. 
21a und b). 

Der lakunare Gefasstypus ist durch ein ausserst dunnes Epithel aus- 
gezeichnet, die Grundschicht ist niedrig, die Kerne liegen weit auseinander, 
eine eigene wandstandige Muskulatur fehlt, ebenso die Parenchymmantel- 


schicht. 


1 BURGER, |. c., 
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Eine zweite Darstellung der Gefasswandhistologie stammt von BOumic?. 
Ir unterscheidet drei Gefasschichten: eine innerste epitheliale, die dem 
Endothel BURGERs entspricht, eine mittlere Grundschicht und die dusserste, 
in welcher Muskularis und platte Mesenchymzellen zusammengefasst werden. 
Bei den von BOumiG untersuchten zwei Arten (Metanemertinen) geht den 
Mesenchymzellen der palissadenartige Charakter ab, in der mittleren, homo- 
genen ,,kernlosen“’ Schicht finden sich in kurzen, nicht regelmassigen Inter- 
vallen ansehnliche, scharf konturierte Zellen, die die Form von Kugelkalotten 
besitzen, klappenformig in das Gefasslumen vorspringen und dieses ganz oder 
doch fast vollstandig verschliessen kénnen? (Fig. 22a und b). 
Die eigentlichen Endothelzellen werden als flache Zellen abgebildet. 
Die beiden Beschreibungen decken sich also nicht vollig und die Diver- 


genzen verlangen noch eine Abklarung. Fur uns ist das Wesentliche, dass 


Fig. 22. Stichostemma graecense, nach dem lebenden Objekte entworfen. Blutgefasse im 

Zustand a) der Systole und b) der Diastole. (Kopie aus BOH™iG, Taf. 14, Fig. 14a und 

14b.) nu Kern; kis Klappenzelle der Blutgefasse; m Muskelfasern; grd Grundschicht; 
end Epithel (Endothel) der Blutgefasse. 


BURGER wie BOumiG, beide Spezialisten, eine durchgehende Endothel- oder 
Epithelschicht konstatieren. Man hat freilich bei beiden Autoren nicht den 
Kindruck, dass sie sich der prinzipiellen Wichtigkeit bewusst sind, welche 
speziell die Feststellung dieser Zellschicht hat; auch ihnen scheint wohl das 
Vorhandensein eines Endothels in einem Gefasse als etwas Selbstverstand- 
liches; immerhin lassen Beschreibung und Abbildungen keinen Zweifel an 
ihren Feststellungen aufkommen. Nur auf seiner Taf. 23, Fig. 8 (unsere Fig. 
23) finde ich bei BURGER ein Rhynchocoelomgefass abgebildet, dem ent- 


schieden ein Endothelbelag fehlt. Es ist eine Stelle, wo auch die anliegende 


RKhynchocoelomwand ihren histologischen Charakter geandert hat. An Stelle 


der tblichen, mit den Endothelien der Gefasse identischen Epithelien finden 
sich dort in schoner Ausbildung schleimproduzierende Becherzellen. 

Als Inhalt unserer Blutgefasse nennt BURGER elliptische, linsenformige 
kernhaltige Zellen, die durch ihre Form und hie und da auch noch durch 
ihre lebhaft rote Farbe durchaus an die Froschblutkorperchen erinnern. In 
andern Fallen sind sie griinlich oder farblos. Eigenbewegung (Pseudopodien- 

1 Boumic, Beitrige sur Anatomie und Histologie der Nemertinen. Zeitschr. f. wis- 


sensch. Zool., Bd. 64, p. 479, 1808. 
? BOHMIG, I. c., p. 503. 
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bewegung ) 


Zellen, 


geht ihnen ab, im Gegensatz zu den farblosen, oft riesengrossen 


die den zellularen Inhalt des Rhynchocoeloms ausmachen. Die Her- 
kunft jener Zellen wird uns spater noch beschaftigen. 


Uber die Funktion des Gefassystems endlich sagt BURGER’: 
las Ruckengefass als a 
hre Ringmuskulatur befahigt, 
pulsieren tatsachlich beide. 
len vom Ruckengefass 
Muskulatur  besitzt. 
bei den Nemer- 
utgefassystem verhalt, 
nd hinten mit 
eefassen be steht, 


nen dag g 


Cl 


Ruckengefass 


‘atsachen. Und nun thre Deu- 


ul 


vom Coelom ausgehend, 
will, bedeutet 
BURGERS, die 
Coelom, selbstverstandlich margmatus 


rschnitt rch die Rhyncho- 


coelomwand 


vindliches Hindernis; vor diesem ist bia 
-hynchocoelomgetass 
uruckgeschrec KT. coclomg¢ 
: 500 (Kopie aus BURGER, 
di Sachlage LanZ Langsmuskel 
4 hocoeloms; 
hat den Satz spezieil SALEN 
rcgf Rhyn- 
rmyr Ring 
ynchoco¢ 
skrbl 


Becher 


it. bei BOHMIG) wieder- 


em Coelom. Bei KORSCHEL1 
vir den Satz, dass man lange Zeit nicht gewusst habe, 
Coelom besitzen, das dem Coelom der Anneliden 


icht, und bei HE1pER* folgenden Ausspruch: 


Entwicklungsgescl 
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»Gewisse Merkmale in der Entwicklung des jungen im Pilidium sich ausbilden- 

den Wurmes deuten vielleicht darauf hin, dass den Nemertinen ein echtes, im ausgebil- 
deten Zustande verschwindendes Colom zukommt.“ 


Es handelt sich bei dieser Frage nicht um Beobachtungsdivergenzen, 


sondern um Unterschiede der Interpretation, denn dass den Nemertinen 
Hohlraume zukommen, daruber sind die Autoren einig. Die Hohlraume, die 
zur Beobachtung kommen, zeigen nicht den Charakter gut begrenzter Hohlen 
mit regelmassig aufgebauter Wand, sondern es sind mehr oder weniger un- 
regelmassig mit Zellen ausgekleidete, unregelmassig geformte Hohlraume, 
Lucken. Diese Hohlraume mit ihrer Zellauskleidung treten bei der Entwick- 
lung der Nemertinen auf; es ist nun in den letzten Jahren der Nachweis 
erbracht worden, dass diese auskleidenden Zellen zum Teil direkt aus der 
Intodermwand, zum Teil aber von zwei Urmesodermzellen abstammen. Diese 
zwet Urmesodermzellen, die durch ihre Zugehorigkeit zum sogenannten 
}. Zellquartett als Entodermzellen sich charakterisieren, gewinnen durch telo- 
blastisches Wachstum Kontakt mit Ektoderm und Entoderm und bilden so 
eine Somato- und eine Splanchnopleura. Der Bildungsmodus ruckt damit ganz 
an denjenigen der Anneliden heran, nur bleibt ber den Anneliden das Coelom 
als gut abgegrenzte Hohle dauernd bestehen, wahrend bei den Nemertinen 
sekundare Wucherungsprozesse das Coelom wieder zum Mesenchym werden 
lassen, ein Vorgang, den wir auch spaterhin noch kennen lernen werden’. 

Ob den beim erwachsenen Tiere zu beobachtenden Spalten Coelom- 
charakter zukommt, wie es SALENSKY will, vermag ich nicht zu beurteilen. 
Fur unsere Aufgabe ist einzig bedeutungsvoll, dass es einmal in der Ent 
wicklung der Nemertinen zur Coelombildung kommt, und dass dieser wahr- 
scheinlich vorubergehenden Coelombildung auch jene Hohle ihren Ursprung 
verdankt, deren Auswachsen die Entstehung des Gefassystems zum min- 
desten teilweise bedingt. SALENSKY (zuletzt 1912, s. u. p. 56) und BURGER 
waren sich uber das Bestehen einer Hohle im Kopfteil der Nemertinen-’ 
Larven einig. BURGER wollte sie als Spaltenbildung im Parenchym, durch 
Verfliissigung der Gallerte entstanden, aufgefasst wissen. SALENSKY be- 
zeichnet sie als Coelom. Eine neue ausserst sorgfaltige Arbeit von NUSBAUM 
und OxNner® bringt nun die wohl abschliessende Beweisfthrung, dass mit 
SALENSKY und gegen BURGER in der Tat ein Coelom hier vorliegt. BURGER 
behauptete nun, dass aus dieser Hohle, seiner Archihaemalhohle, das Getass- 
system distalwarts auswachse. SALENSKY dagegen betrachtet die Gefasse als 
extracoelomatds in das Coelom nur hineinragende Bildungen. Nuspaum und 
OxNER bestatigen hier BURGERS Annahme und kommen zum Schluss’, dass 

' Vel. zu diesen Ausfuhrungen Herpers Kapitel: Zur Theorie 
Kultur der Gegenw., |. c., p. 482 ff. 

> Nussaum und Oxner, Die Embryonalentwicklung des Lineus ruber Mill 
Beitrag sur Entwicklungsgeschichte der Nemertinen. Zeitschr. f. wissensch. Zool., 
[07; Dp. 70: 

Nussbaum und Oxner, l. c., These 33, p. 190. 
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die geraumigen Seitengefasse direkte Verlaugerungen der embryonalen, sehr 
fruh erscheinenden Kopfhohlen (Coelom) darstellen: 

Wir konnten fast Schritt fur Schritt an zahlreichen Praparaten die Verlangerung 
ler erwahnten Hohlen nach hinten hin in die Seitengefasse beobachten, sodass uns die 


Entwicklung dieser Gefasse aus den genannten Hohlen keinem Zweifel zu unterliegen 


| 
scheint 


Wir kommen also zu dem uberraschenden Schluss, dass das Gefiss- 
system der Nemertinen zum mindesten teilweise vom Coelom selbst gebildet 
wird. Diese Feststellung hat durchaus nichts Gekinsteltes; wenn man die 
vielen Querschnitte, die BURGER beibringt und wo die Gefassbegrenzung 
durch rote, in unserer Wiedergabe durch verstarkte Konturen hervorgehoben 
wird (s. Fig. 19 und 20), auch nur flichtig tibersieht, so wird man viel eher 
an Coelomquerschnitte denn an Blutgefasse gemahnt. Unter diesen Um- 
standen verliert die Anwesenheit des Endothels und die aussen anliegende 
Muskulatur vollig ihre Merkwurdigkeit, die ganze Struktur ist vielmehr so, 
wie wir sie postulieren mussen, und wenn wir nun noch hinzuftgen, dass 
auch das Rhynchocoelom als ein wirkliches Coelomderivat betrachtet werden 
darf, erstaunt uns auch die Identitat der auskleidenden Zellen nicht mehr 
sonderlich. 

Noch bleibt uns aber zu konstatieren ubrig, dass die Autoren eine 
Abkunft nur eines Teiles der Gefasse vom Coelom als sichergestellt be- 
trachten. Fur Nuspaum und OXxner sind es die Seitengefasse, wahrend fur 
die ubrigen Gefasse ihre Aussage lautet?: 


Was jedoch die anderen Gefasse anbelangt, vor allem das Dorsalgefass, so ist ¢ 


wahrscheinlich, dass dasselbe in situ im Mesoderm entsteht, indem zwischen den 


iten desselben zahlreiche Spalten und Lucken uberall sich vorfinden.“ 


Auch SALENSKY® sagt: 


tgefassystem der Nemertinen ist doch sehr kompliziert gebaut und be 
scheint, aus zweierlei verschiedenen Elementen: namentlich aus den 


und aus den Uberbleibseln der Coelomhohle, welche beide, wie bei 


Verbindung treten konnen. Es ist deswegen zulassig, 


des Coeloms als Blutgefasse bei den ausgebildeten Nemertinen 


1 rphologischen Sinne doch Teile des Coeloms darstellen.“ 


Die Ubereinstimmung der beiden Zitate ist aber nur eine oberflachliche. 
genauerem Zusehen erkennt man, dass SALENSKy gerade fur jene Ge- 
eine extracoelomatose Lagerung anerkennt, deren coelomatose Natur 
NuspauM und OXxNER bewiesen ist: die Seitengefasse. Umgekehrt 
vermisse ich bei diesen Autoren genauere Angaben uber die Genese der 
iibrigen Gefasse; es sind laut obigem Zitat einfach Mesenchymspalten. Fur 
ind Oxner, I. c., p. 171 

Morphogenetische Studien an Wiirmern. Mémoires de 1’Académie im- 

nees de St.-Pétersbourg 1912, Tome 30, 8. série, p. 62 
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die Kopfgefasse aber gibt SALENSKy! expressis verbis an, dass sie ein Uber- 
rest des Kopfcoeloms seien. Und auch fur die Entstehung des Ruckengefasses 
legt die Darstellung SALENSKys tiber das Wachstum von Kopf- und Rumpf- 
coelomabschnitten? gegeneinander eine Beteiligung des Coeloms durchaus 
nahe. Zweifellos muss an diesem Punkt eine nochmalige Revision einsetzen. 
An einer zum mindesten partiellen Identifizierung von Coelom und Gefass- 
system ist aber auch heute schon nicht mehr zu zweifeln. 
Bevor ich dieses Kapitel verlasse, 
kann ich mir nicht versagen, einige 
Punkte aus der Arbeit von NusBpaum und 
OxNER speziell herauszugreifen, 
weil hier in der Wertschatzung der funk- 
tionellen Verhaltnisse eine deutliche An- 
naherung an den von mir vertretenen 
Standpunkt vorliegt. Die Angaben bezie- 
hen sich auf die Entwicklung von Lineus 
ruber, eine Nemertine, die sich uber den 
Désorschen Larventypus entwickelt. ( Die- 
ser Entwicklungstypus zeigt ubrigens nach 
den neuesten Feststellungen von Nuvs- 
BAUM und OxNeER® weniger Abweichun- 
gen von der Entwicklung uber die Pili- 
diumlarve, als bisher wohl angenommen 
wurde, und auch die dritte Form der 
Nemertinenentwicklung, die direkte, weist 
Fig. 24. Horizontaischnitt durch Em- viele Anklange aut.) 
bryo mit sich entwickelnder Keim- Das definitive Tier also entsteht aus 


scheibe. (Kopie nach Nussaum, Taf. 6, 
Fig. 60.) d Amnion; KS Kopfscheibe; 
S Serosa oder das primare Ektoderm, maren Ektoderms; diese Einstilpungen 
das nicht zur Keimscheibenbildung ver- 
wertet worden ist; RS Rumpfscheibe; 
* Verbindungsstelle beider Kopf- scheiben (siehe dazu Fig. 24—26). Jede 
scheiben. 


der Larve durch Einstulpungen des pri- 
schnuren sich ab und werden so zu Keim- 


dieser Scheiben wird zur Hohle, zum 
Amnion, dessen zentral gelegene Wand das neue Ektoderm des Wtrmchens 
liefert. Die Scheiben sind anfanglich isoliert, sie verwachsen erst sekundar. In 
die Lucke zwischen den einzelnen Keimscheiben nun schieben sich bei der 
Désorschen Larve dotterreiche Elemente des primaren Ektoderms zentral 
warts bis zum Darm hin vor; mit Verwachsen der Keimscheiben werden sie 
dann vollig von ihrem Mutterboden losgetrennt und bilden einen Zellhaufen, 
der zwischen Keimscheibenektoderm, Darm und Rhynchocoelom gefangen 

SALENSKY, 1. c., p. 55. 


SALENSEY, 1. SS. 
3 NusBauM und Oxner, l. c., p. 179 


Embryonaler 
Zelluntergang 
und Neubtldung 
des Gefas sinhalts 
bet Lineus ruber 


) 
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liegt und degeneriert. Alle die umgebenden Organe aber weisen ihrerseits 
als periphere Bekleidung eine Coelenchymzellschicht (SALENsKy) auf. Unser 
Ektodermhaufen liegt also in Wahrheit in einer Mesodermschicht, die dem 
Inhalt sich anschmiegt und dessen Resorption vornimmt. So entsteht eine 
Hohle mit flussigem Inhalt, das Coelom, das dann eben zum Gefassystem 
auswachst. Bei diesem Prozess ist zweierlei fir uns von Wichtigkeit: einmal 
der Vorgang, der zum Untergang der eingewanderten Ektodermzellen fuhrt ; 
NussauM beschreibt ihn wiederholt fiir ektodermale und bei der Darmneu- 
bildung auch ftir entodermale Elemente, so z. B.’: 

Wie das erwahnte zellige Ernahrungsmaterial zugrunde geht, das haben wir schon 

beschrieben. Wir erinnern uns, dass die dotterreichen und kornchenreichen Zeilen, 


typisch erythrophil sind (wie das zugrunde gehende primare Ektoderm und das 


Kopf- 
(Kopie nach Nussaum, Taf. 8, teil eines alteren Embryos. (Kopie nach 

Mikrophotographisch« Nusspaum, Taf. 8, Fig. 88. Mikrophoto- 
nahme. Vergr. 110 x.) graphische Autnahme. Vergr. I10 X.) 


Querschnitt durch einen junge: Fig. 26. Querschnitt durch den 


gehende Gewebe des Darmes), einer Vergrosserung unterliegen, wobei das 

starker als der Kern wachst, dass infolge der ungunstig werdenden Kern- 

lie Zellen ihre Lebensfahigkeit verlieren, dann in Kornchen und Schollen 

den Mesodermzellen allmahlich resorbier ni ilwe auch ganz 
rden.* 


iT 


verden spater auf diese Aussage Bezug nehmen. 


Anderseits ist uns auch der Schlussel gegeben ftir die Entstehung des 


zellularen Gefassinhalts. Die Vorstellung drangt sich in der Tat auf, dass 


+h diesen Zelluntergang Lipoide frei werden, die den roten Blutkorper- 

gleichsam als Grundstock dienen konnen. Auch darauf ist spater noch 
zuruckzukommen. 

Das Nemertinenproblem findet also zusammengefasst die Losung, dass 

die mit Endothel ausgekleideten Gefidsse zum mindesten sum grossen Teil zu 

Schlauchen ausgewachsene Teile eines embryonal vorhandenen Kopfcoeloms 


1 NusBauM und OXner, I. c., p. 


hy 
‘ rig. 25 
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darstellen. Die Struktur der Gefiisse ist diejenige der Coelomwand mit mehr 
oder weniger grossen lokalen Modifikationen; sie ist daher mit der Rhyncho- 
coelomwand, cinem andern Coelomderivat, speziell auch im Hinblick auf die 
E pithelauskleidung identisch. 

Die Genese dieser Gefasse ist besonders deshalb bedeutungsvoll, weil sic 
den Wert einer funktionellen Betrachtungsweise gegentiber einer starr mor- 


phologischen unzweifelhaft nahelegt. 


8. Kapitel. 
HIRUDINEEN UND SIPUNCULIDEN. 


Die Deutung des Gefassystems der Nemertinen als ein ausgezogenes, zu 
Kanalen umgewandeltes Coelom nahert diesen Gefasstypus der primitivsten ° 
Form von Verteilungssystemen, die wir tberhaupt kennen, dem Gastro- 
vascularsystem der Coelenteraten, der dendrocoelen Turbellarien und einiger 
Trematoden. Hier erobert sich das Entoderm selbst durch mannigtfaltige Aus- 
stulpungen die primare Leibeshohle; dort erfolgt zuerst der Ubertritt der 
Zelle 4d (und von einigen Enterodermzellen) nach dem Blastocoel hinaus 
und erst nachtraglich das Auswachsen der Zellkolonie zu einem geschlossenen 
Kanalsystem innerhalb der primaren Leibeshohle. Wir werden diese Vor- 
gange spater in synthetischer Form kurz zu behandeln haben; hier gentge 
dieser Hinweis. Nur soll jetzt schon die Bemerkung Platz finden, dass mit 
dieser Darstellung von Typen nichts Phylogenetisches ausgesprochen sein 
will; die Kompetenz, Stammbaume aufzustellen, geht mir ab, es handelt sich 
um gedankliche Gliederungen, mit Aufstieg vom Einfacheren zum Kompli- 
zierteren. Vorlaufig ist auch die Ausdrucksform noch hautig praformatiy, 
nicht epigenetisch gewahlt, um eine raschere Verstandigung zu ermoglichen. 

Zu diesem zweiten Typus, Ausbildung des Coeloms su einem Vertei- 
lungssystem, gehoren nun noch andere Wtirmer, die wir daher am besten 
gleich anschliessen, die Hirudineen, und auch die allerdings wieder anders 
artig gebauten Sipunculiden sollen zum Schlusse erOrtert werden. Bei beiden 
Hauptgruppen der Hirudineen hat das Coelom eine ganz ungewohnte Form 
und Ausdehnung gewonnen. Es ist zur Ausbildung eines volligen Lakunen 
und zum Teil engen Rohrensystems gekommen, dessen Erkenntnis als Coe- 
lombildung sehr viel Schwierigkeiten machte und auch nur neueren Datums 
ist. Fur die Gnathobdelliden konnte LANG eben noch! die neueste Mitteilung 
Oxas zunutze ziehen und dadurch eine seiner Theorie unbequeme Gefass- 
form ausschalten. Besonders wichtig fiir uns ist die zweite Gruppe der Hiru 
dineen, die Rhynchobdelliden, weil bei ihnen neben dem zum Rohrensystem 


umgewandelten Coelom noch ,,eigentliche’ vollgultige Gefasse vorkommen. 


Gastrovascular- 
weigte Coelome 
e 1s V ertei 
Val. 24 
SO 
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Welche Bewandtnis hat es damit, welches ist ihre Existenzbedingung und 
ihre Existenzberechtigung, wenn doch die Funktion der Verteilung durch 
andersartige Rohrenbildung bereits erreicht ist? 

Betrachten wir erst die Gnathobdelliden, die Kieferegel mit ihren typi- 
schen Vertretern, den Hirudo, Aulastomum und Nephelis: BURGER hat 1894 
und (fiir Nephelis) fruher die Genese der 
Coelomraume aus der Keimscheibe heraus 
beschrieben. Die Hohlraume entstehen durch 
Spaltbildung zwischen den zwei innersten 
der Dotterzellschicht zugekehrten Zellreihen 
der Keimscheibe. Man geht wohl nicht fehl, 
vom funktionell-genetischen Standpunkt aus 
diese Licken als Ansammlungen einer Nahr- 
fliissigkeit aufzufassen. Die innerste Keim- 
schicht bezieht ihre Nahrung aus dem Dotter 
und gibt ihr Produkt peripheriewarts (s. Fig. 

27). Die Hohlen werden im Verlauf der 
embryonalen Entwicklung weiter, wachsen 
nach verschiedenen Richtungen aus_ und 
geben so die Grundlage ftir das definitive 
geschlossene Gefassystem. Bemerkenswert ist 

ie wenigstens bei Aulastomum und 
lirudo schon embryonal eine Ruckbildung 
des Hohlenlumens erfolgt. Nephridien, Ge- 
schlechtsorgane und das sogenannte Botryoi- 
dalgewebe (,,Ballen von Mesenchymzellen‘*) 
entwickeln sich in der Hohle oder drangen 
von der Umgebung her dessen Wandungen 
zusammen, so dass ein oft unregelmassig ge- 


formtes T aktunen- noes Spaltens 
formtes Lakunen- und enges Spaltensystem Fig. 27. Aulastomum gulo. Para- 


entsteht, auf dessen genauere Topographie medianer Langsschnitt aus der Seite 
eines alteren Keimstreifens. (Ko- 
piert aus Burcer, Taf. 26, Fig. 15.) 
ipiell Neues vorliegt. Als Auskleidung die- s/v_vorderer Teil der Seitenhohle ; 


uicht einzugehen haben, da nichts prin- 
Kanal ~ die Zell en Entoderm; slf Schleifenteil des 
ser IKwanale werden wir die Zellen erwarten, Nephridiums; so Somatopleura; sp 
zwischen denen der Spaltraum erst aufgetre- Splanchnopleura; shh hinterer Teil 
der Seitenhohle; ep Epithel. 
t. In der Tat hat sich 
die Bauch- und Seitenhohle auskleidende Epithel, das Peritoneum 
umgewandelt, in welcher die ihm eigenen Zellen hockerartig in 
hlen hinein vorspringende Erhebungen erzeugen. Die Zellen sind mit der 


des Coeloms weiter auseinander gertckt.“ 


cur Entwicklungsgeschichte der Hirudineen. Zeitschr 


--shy 
Pn 
\usdehn ung 
ssenscl Zool.. Bd. Pp. 440 
AWG, 2. 320 
BUrGER, |. c., p. 445 und 446 
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Sie umgeben als Peritonealschicht tbrigens auch das Bauchmark, das in 
die Mitte der Bauchhohle frei zu liegen kommt. 

Das Recht, diese Zellen, die somit erst sekundar zur Membran sich an- 
ordnen, als Coelomepithel (also dann ein urspriingliches Coelenchym) an- 
zusprechen, ergibt sich aus ihrer Abstammung. Freilich liegen die Verhalt- 
nisse weniger einfach als bei den Nemertinen. Die klassische Zelle 4d exi- 
stiert nicht, und wie es auch die letzte sorgfaltige Arbeit auf diesem Gebiet' 
ausspricht, ist es bei Nephelis, und den Hirudineen im allgemeinen, schwierig, 
das ontogenetische Geschehen auf die ublichen Keimblattformeln zu redu- 
zieren. Auch spricht sich der genannte Autor speziell fur unsere Zellschicht 
ausserst vorsichtig aus; anderseits geht doch aus den Darstellungen der 
Autoren hervor, wie die Rumpfkeime uberhaupt (und somit auch ihre innern 


coelombildenden Lagen) durch teloblastisches \Wachstum von 5 Zellparen 


entstehen, die ihrerseits alle der 4. Makromere ihr Dasein verdanken. Da- 
durch wird unzweifelhaft eine Analogie geschaffen mit den ubersichtlicheren 
Verhaltnissen der Oligochaten, die wir spater in Kap. 9 und 10 kurz dar- 
stellen werden. 

Als Gefassinhalt werden? zahlreiche kleine Amobozyten genannt, mit Gefiiss- 
sehr kleinen gelblichen Kornchen im Protoplasma. Die Kornchen kommen ) 
auch frei im Blut vor. Die Flussigkeit ist durch geléstes Hamoglobin rot. 

Fiir die Gnathobdelliden ist die Erkenntnis vom Fehlen irgendeines 
echten, also extracoelomatosen Blutgefasses, wie schon erwahnt, neueren 


Datums, aber gesichert; siehe bei LoEsER speziell p. 6 ff.* 


Die Gefasse, die auch BURGER ausserhalb des Coelombereiches in der zitierten 


\rbeit abbildet, sind wohl als einfache Flussigkeitsansammlungen aufzufassen 


Im Gegensatz hiezu stehen die Risselegel, welche neben einem Coelom 
ein ,,ecigentliches’’ Blutgefassystem zum mindesten in Form eines Rucken- 
und Bauchgefasses besitzen. Meine Darstellung beruht auf Oxa*, BURGER’, 
EmMIty ARNESEN® und SCHLEIP*. 

Oxa hat die genaueren topographischen Verhaltnisse des Coelomsystems 
von Clepsine beschrieben und auch die Frage grtndlich diskutiert, warum 
Coelomcharakter zuzuerkennen ist: in ihnen 


diesen Hohlen ( Lakunen ) 


SuKATSCHOFF, Beitrage zur Entwicklungsgeschichte der Hirudineen. Il. Uber die 
Furchung und Bildung der embryonalen Anlagen bet Nephelis vulgaris. Zeitschr. f 
wissensch, Zool., Bd. 73, spez. p. 334-349. 

Bottazzl, |. c., p. 573 und 574. 

3 Logser, Beitrage zur Kenntnis der Wimperorgane (Wimpertrichter) der Hiru- 
dineen. Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd. 93. 

* Oxa, Beitriige sur Anatomie der Clepsine. Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd. 58, 
p. 79. 

5 Bircer, Weitere Beitrage sur Entwicklungsgeschichte der Hirudineen. Zur Em- 
bryologie von Clepsine. Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd. 72, p. 525. 

6 Emity ARNESEN, Uber den feineren Bau der Blutgefisse der Rhynchobdelliden 
mit besonderer Beriicksichtigung des Riickengefdsses und der Klappen. Jena. Zeitschr. 
f. Naturw., Bd. 38, p. 771. 

7 Scuterp, Die Furchung des Etes der Riisselegel. Zool. Jahrb., Bd. 37, p. 313. 
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liegen Geschlechtsorgane, die Mundungen der Nephridien, das Darmrohr (mit 
Blutgefass), das Bauchmark; die sekundare Einengung kommt durch von 
aussen anstossende Muskel- und Bindegewebszuge zustande und nicht, wie 
wir wohl beachten wollen, durch Wachstum von Botryoidalgewebe. 
Auch die Genese (BURGER, SCHLEIP), in ihrer noch engern Anlehnung 
Oligochaten, belegt die Coelomnatur 
ler betrachteten Hohlraume. 
Daneben kommt es nun aber zur Ent- 
wicklung eines wirklichen, geschlossenen Ge- 
das, wie etwa die Fig. 28 und 29 
belegen mogen, einen recht komplizierten Bau 


aufweisen kann. Interessant ist, wie das Dor- 


ml dg vg 


thematische Darstellung wakunen- 

rderen Korperteil von Clepsine com- 

rt nach Oxa, Taf. 4, Fig. 10.) cphg 

drei seitlichen Zweig« 

dc dorsale Kommuni- 

Hoden; Hypo- 

; m Magen; ml Medianlakune; n Ner- 
ischenlakune; nph Nephridialzellen; phg Fig. 29. Schematische Darstel- 
pig periintestinale Sacke des lung des Blutgefassystems eine 
seitliche Kommunikationslakune ; Clepsine marginata. (Kopiert 
ventrale Kommunikationslakune ; nach Oxa, Taf. 5, Fig. 24.) Fur 


Ventralgefass. Erklarungen siehe Fig. 28 
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salgefass zum Teil frei im Coelomraum, der Medianlakune liegt, wie dieses 
Dorsalgefass im Bereich des Darmes, also des resorbierenden Abschnittes des 
Verdauungskanals, zu einem den ganzen Darm umfassenden Blutsack wird, 
so dass wir im Querschnitt (vgl. Fig. 30) drei verschiedene Hohlraume in- 
einander geschachtelt sehen: von innen nach aussen folgen sich Darm, Blut- 
sinus und Coelomraum!. Coelom und Blutgefasse bleiben zwei voneinander 
getrennte Systeme, was am besten durch die Tatsache belegt wird, dass 
ihr Inhalt verschiedener Natur ist®. Geronnen, auf Schnitten schon, zeigen 
die beiden Systemflissigkeiten ein verschiedenes Verhalten*®: die Blut- 
flussigkeit ist kérniger und zeigt starkere Affinitat fiir basische Farb- 
stoffe als die Coelomfliussigkeit. Als sellulire Elemente finden wir in den Blut- 


gefassen und in den Lakunen Amobozyten, im Lakunensystem wenigstens 


Fig. 31. Teil eines Quer- 

Ww? schnittes einer jungen Clep- 

nph sine tessellata. (Kopiert nach 

Fig. 30. Querschnitt durch die Darmregion einer Clep- Oxa, Taf. 5, Fig. 22.) bg 
sine complanata. (Kopiert nach Oxa, Taf. 4, Fig. 15. Bindegewebe; ep Epithel- 


Fur Erklarungen siehe Fig. 28. zellen. 


bei Clepsine ausserdem weit grossere freie rundliche Zellen mit einem 
Protoplasma von merkwurdigem tinktoriellen Verhalten (bei Boraxkarmin 
und Indigokarminfarbung wird der Kern rot, das Protoplasma tief blau 
gefarbt.* Diese letzten Zellen stammen von der Lakunenwand ab, wo sie 
urspriinglich festsitzend waren und zum Teil ein echtes Epithel bilden 
(Fig. 31). Die Amodbozyten dagegen nehmen nach den klassischen Schil- 
derungen (s. Kap. 11) ihren Ursprung in den Klappen der Blutgefasse 
und gelangen von dort teils ins Gefassystem, teils durch Auswanderung ins 
Lakunensystem. 

Wir kommen damit auf die Struktur von Coelom- und Gefasswanden 
zu sprechen. 

Fir das Coelom sind die Angaben nicht eben reichlich. Das von OKA 
beschriebene und abgebildete Epithel scheint nicht die Regel zu sein, viel- 

! Eine Darstellung der verschiedenen Modalitaten dieser Verhaltnisse siehe bei 
\RNESEN, 1. c. 

Vel. auch die Injektionsresultate LorseErs, 1. c., 10. 

p. 5742 Ona, p: 177. 
4 Siehe Oxa, I. c., p. 100. 
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mehr wird sowohl von Livanow! in einer minutidsen Beschreibung fur die 
den Oligochaten besonders im Coelombau freilich naherstehende Familie der 
\canthobdelliden, aber auch von LogEserR (lI. c.) ftir die ubrigen Hirudineen, 
Sparlichkeit der flachen Peritonealzellen (besonders an der somatischen 
betont. Auf die ubrigen Anstosser ans Coelom wird im grosseren 
Zusammenhang zurtickzukommen sein. 

Wichtig ist nun vor allem die Struktur der Blutgefasse, da die gewon- 
nenen Daten fur die Theorie von der Herkunft und Bedeutung der Blut- 
gefasse fast ausschlaggebend scheinen, und die Autoren sich der prinzipiellen 
lragweite ihrer Befunde bewusst sind. 

Oxa hat auch dem Gefassystem ein Epithel, und zwar ein kontraktiles 
uerkannt und auch abgebildet (Fig. 32). ARNESEN, die diesem Thema eine 

Spezialstudie gewidmet hat, kommt 


zum Schluss?, 

die Wandung der Gefasse 
aus einer innen muskulosen und einer 
mittleren bindegewebigen Schicht  be- 
steht, welche nach aussen vom Coe- 


lomepithel (Cellules acides, KowALrew- 
] 


SKY) bekleidet ist 


Die Ausbildung der drei 


Wand einer Kammer ¢chichten ist aber sehr grossen 
mit einer Klappe. (Kopiert 
‘ig. 20.) dgw Wand des Dor- lokalen Schwankungen unterwor- 


Hulle desselben; fen, so dass es bis zur Einschich- 
tigkeit (bindegewebig oder mus- 

kulés) kommen kann. Ein Epithel existiert nicht. Einspruch gegen diese 
Darstellung ist von VEJDovsky® erhoben worden, mit dessen Anschauungen 
Wir uns spaterhin noch beschaftigen mussen. Hier nur der Hinweis, dass 
VrEyDOVsky auch bei den Hirudineen sein Vasothel, intravasale Myoblasten, 
i Sein Gegner STERLING‘ ist ihm auch auf dieses Gebiet gefolgt 
die Anwensenheit dieser Zellschicht. Louis pEs Arts’ bestatigt 

\RNESEN, macht dann aber noch die wichtige Erganzung*, 

die an ihrer Peripherie eine deutliche Streifung in 


Richtung aufweist, an der innern Seite, gegen das Lumen des 


Gefasses hin, allerdings meist nur undeutlich und in geringer Ausdehnung 


in der Langsrichtung des Gefasses erkennen lasst. Seine Fig. 


ol. Jahrb., Bd. 22, p. 637 


2, p. SO 
Naturwis- 


fuskulatur der Hirudineen. Jena. Zeitschr. f. Natur- 
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Fig. 32. Schnitt dure 
les Dorsalgefasses 
aus Oxa, Taf. 5, Fi: 
| 
Livanow, Acanthobdella peledina-Grube. 
2 \ RNESI N. ] c.. 770 
Veynovsky, Zur Hamocoeltheorie. Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd 
4 STERLING, Das Blutgefdssystem der Oligochaten. Jena. Zeitschr. f 
sensch., bd. 44, p. 253 
> Louis pes Arts, Uber dic (7 
wissensch., Bd. 44, p. 415 
® Louis vEs Arts, l. c., p. 449 
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20 (unsere Fig. 33) zeigt denn auch diese Schicht; sie erweckt den Eindruck 
einer besondern innern Grenzschicht. 

Hier ist noch Livanow (l.c.) zu nennen, der sich in seiner Monographie 


im ganzen auf die Seite LANGs stellt, fur das Bauchgefass aber einen innern, 


aus Langsmuskeln gebildeten kutikularen Saum nebst ihn erzeugender intra- 


Fig. 33. Langsschnitt durch das dorsale Blutgefass von Pontobdella in der vorderen 
Korperregion. (Kopiert nach pEs Arts, Fig. 20.) ar aussere, ir innere Rindenschicht; /d 
Lumen des Ruckengefasses; ar’ zirkulare Streifung (Muskelfasern) ; ir’ Langsstreifung. 
vasaler Zelle darstellt (p. 777; vgl. unsere Fig. 34). Auch die Beschreibung 
des vordern Teiles des Ruckengefasses weicht von LANG ab (p. 782). 

Es ist naturlich fur den Fernerstehenden schwer, ein abschliessendes 
Urteil zu gewinnen. 

Was zunachst die Differenz zwischen Oxa und ARNE- 
SEN betrifft, so scheint sie mir eine solche des Ausdruckes. 
Zweitellos haben beide Autoren die gleichen Gebilde gc 
sehen, und nur die Bezeichnung schwankt. Das Oxasche 
Epithel ist mit der Muskelzelle ARNESENs identisch. Es 
Fig. 34. Schnitt durch 
das ventrale Blutge- 
bellosenmorphologie eben ganz andere Formen der Mus- fass aus einem mitt- 
leren Korpersomit von 
latur der Wirbeltiere fixiert sind, Formen, die nur durch dina. (Nach Liwanow, 
fig. 72b.) cl Coelo 
thel; ms Mesenchym 
gehorigkeit zur glatten Muskulatur dokumentieren, nach schicht; is Innen- 
schicht mit mf; mf 
Langsmuskelfasern ; 


darf vielleicht hier daran erinnert werden, dass die Wir- 
kelzellen kennt, als sie etwa im Typus der glatten Musku- 
die partielle Einlagerung kontraktiler Substanz ihre Zu- 


Kerngrosse und zentralem Protoplasmabau aber ganz 


anders orientiert sind. Am ehesten erlauben die Formen is* kernhaltiger Ab 
schnitt einer Zelle di 
unserer Herzmuskeln noch einen gewissen Vergleich. ser dic 1 anwemuskel- 
Zwischen VeJpovsky und der Ziircher Schule (Ar- fasern — enthaltenden 

NESEN, STERLING, DES ARTS usw.) hoffe ich spater eine hohle 
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Brucke schlagen zu konnen; des letzteren Beobachtung vom gleichzeitigen 
Auftreten zirkularer und longitudinaler Fasern innerhalb der gleichen Zelle 
scheint mir auch schon einen Teil der Beobachtungsdivergenzen eliminieren 
zu helfen. 

Im ubrigen muss ich offen bekennen, dass ich diesen Strukturfragen 
nicht ganz die prinzipielle Bedeutung zuerkennen kann, wie es LANG selbst 
tut. Lanc handhabt meines Erachtens sein Schema etwas zu starr: meist 


wird die ganze zweischichtig gedachte Coelomwand zur Konstruktion der 


2N 


ig. 
Fig. 35—38 igen die Entwicklung des Ruckengefasses an Querschnitten durch die 
Ruckenpartie jungerer und alterer Embryonen von Clepsine sexoculata. (Nach BURGER 


Taf. 31, Fig. 23—26.) bg Bauchgefass; bh Bauchhohle; bm Bauchmark; cbl Cardio- 


blasten: ep definitiy <pidermis; fz Fettzellen; my Myoblasten; ri Ruckenhohle; rm 


Kingmuskelschicht; sh thohle; sif Schleifenteil des Nephridiums; sp Splanchno- 


tre Trichterzelle 


Gefasswand herangezogen. Die Natur ist aber sicher plastischer; sie baut die 
Coelomwand nicht immer ganz gleichartig auf und sie konstruiert vor allem 
die Gefasse nicht immer nach dem gleichen Schema. Von dem Augenblicke 
an, wo wir dem Coelomefpithel die Fiahigkeit vindizieren, einschichtig zu 
bleiben oder eventuell eine zweite muskuldse Schicht zu bilden, und dies tut 
Lang (These 14), ist es ger nicht notig, fiir unsere Gefasse den streng 
scheniatischen Aufbau: innen Muskel, aussen Coelothel, zu verlangen. Die 
Hauptsache bleibt die coelotheliale Abkunft der Gefadsswandzellen; je nach 
Bedarf und Umstanden werden sich diese dann selbstandig und verschieden- 
artig differenzieren, wie es ja die Darstellung ARNESENs gezeigt hat. Um 
noch einen Gegensatz hervorzuheben, hatte auch das Bindegewebe ARNESENS 


in einem strengen. Lancschen Schema keinen Platz; LancG hat denn auch 
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schon fruher' die bindegewebige 
Scheide KowALEWSKYs nur unter 
Beisetzen eines Fragezeichens mit 

dem Peritoneum identifiziert. 
Dass die Gefasswandzellen 
aber coelothelialer Herkunft sind, 
daruber lassen die embryonalen 
Forschungen keinen Zweifel. Wir 
wenden uns diesen zu, indem wir 
die Besprechung der Gefassklap- 
pen, einen integrierenden Teil der 
Gefasstruktur, noch zurticklegen. 
Auch hier ist auf die Arbeit BUr- 
GERS zuruckzugreifen, die uber 
die Entstehung folgendes Bild 

entwirft?: 

Fig. 39. Querschnitt eines alteren Embryos von Die Blutgefasse: Es handelt 
Clepsine sexoculata, hintere Grenze des 12. Seg- 


mentes. (Nach BUurcer, Taf. 31, Fig. 17.) Be- 
zeichnungen siehe Fig. 


sich bekanntlich bei Clepsine um ein 
Rucken- und ein Bauchgefass. Beide 
sind in ihrer Entstehung abhangig 
von der Bildung der von mir als 
Rucken- und Bauchhohle bezeichneten 
Coelomraume. Sie entwickeln sich 
eleichzeitig mit diesen, infolge dessen 


) 


auchgefass viel fruher als 


tritt das | 


das Rtckengefass auf. Wir konnen 
den Entwicklungsprozess der lut- 
gefasse sehr gut bei der Bildung des 
Kuckengefasses vertfolgen. 

Das Ruckengefass wird von 
einer links- und rechtsseitigen Serie 
von Zellen erzeugt, die ich Cardio- 
blasten nennen will. Die Cardioblasten 
sind Mesodermzellen, welche sich an 
der Spitze der Seitenhohlen dorsal- 
warts bewegen, wenn diese am Dot- 
tersack emporwachsen, um sich am 
Ricken zu vereinigen (Fig. 23—26 und 
17 und 18, unsere Fig. 35—40). Der 

Fig. 40. Querschnitt eines jungeren Embryos, 16. Entwicklungsprozess des Riickenge- 
Segment. (Nach Burcer, Taf. 31, Fig. 18.) Be- 


fasses von Clepsine erinnert durchaus 
zeichnungen siehe Fig. 35 


an die Herzbildung bei den Insekten. 
Die Ausbildung des Ruckengefasses geht von vorn nach hinten vorwarts. Wir 
sehen in den vorderen Segmenten bereits das junge Ruckengefass, einen engen Kanal 


Lane, I. p. 259. 
* BURGER, p. 530 und 531 der p. 61, Fussnote 5 zitierten Arbeit. 


67 


Ontogenese der 
Gefdsswand, thre 
coclotheltale 


Herkunft. 


? 
£@ | 


MAX HAUSMANN 


Kerne enthalt), welcher durch zwei oder bereits mehrer¢ 


(unsere Fig. 38); wenig weiter nach hinten treffen wir im Quer- 
beiden Zellen, oder auch schon auf mehrere kleinere, vermissen 
Fig. 37); und noch weiter hinten weichen die beiden Zellen 


mehr und mehr auseinander, im selben Verhaltnis, in dem dic 
nd zunimmt, welche die dorsale Vereinigung der Seitenhohle 
18 und unsere Fig. 35 und 36) 
1 erzeugen nach ihrem Zusammentreffen eine geringe Anzahl kl 

] 


bal dieser Prozess der Bildung des Kanals voraus (Fig. , bald 


nach; daher die verschiedenartigen Bilder, welche Querschnitte des jungen 


asses, bezw. sein 
Bauchgefass wird 1 Iben Weise wie das Ruckengefass erzeugt. Man 


lie entsprechenden Cardioblasten bereits an Keimstreifen, in denen soeben 


blasten die Trichterzelle sich abgeteilt hat (Fig. 2, 4b und 5).“ 

Dazu nur noch wenige Bemerkungen. Auch hier zeigen vor allem die 
Abbildungen, dass alle diese Hohlenwande zum mindesten zur Zeit ihre: 
Entstehung, und darauf kommt es an, nicht einen starren Charakter besitzen; 
die zukunftigen Peritonealzellen der Seitenhohlen zeichnen sich laut BURGERS 
\ngabe’ freilich schon durch ihre lebhafte Tinktion aus, bevor es zur Spal- 
tenbildung gekommen ist. Es ist dies meines Erachtens die Folge der ver 
schiedenen Ernahrungsverhaltnisse innerhalb des Keimstreifens, bedingt 
durch das Verhaltnis zum Dotter. Diese Differenzierung ist es denn auch, 
die die Flussigkeitsansammlung und Spaltenbildung gerade an diesem Orte 
auftreten lasst. 

Durch die Angabe BUrGERs ist auch eine Frage entschieden, die LANG 
Unbehagen gemacht hatte, und zwar spricht der Entscheid gegen Lana. Der 
lorsale Gefasstreifen tritt zuerst als voller solider Zellstrang auf, wie es 
NUSBAUM nach dem Zitat bei Lanc, noch positiver bei ARNESEN und bet 
STERLING? gefunden hatte; erst nachher differenziert er sich zur Rohre. 

Auch dieser Umstand darf uns keine Schwierigkeit bereiten; fur LANG 
war er von Bedeutung, weil er vielleicht zu formal konstruierte, und wohl 
auch weil er allzu sehr praformativ eingestellt war. 

Fur uns wachsen die Cardioblasten nach oben und nach unten, nicht 
- weil sie die Aufgabe in sich fihlen, an beiden Polen eine Rohre zu bilden, 
d sondern weil es mit gesteigerter Wachstumsenergie ausgestattete Zellen sind, 
die nach dem Orte des geringsten Wachstumswiderstandes ausweichen; dort 
angelangt erfolgt ihre Kolonisierung. Die Nahe des Dotters bedeutet reich 


Nahrungszufuhr, und die Abgabe, sei es des Uberschusses, sei es der 


Abfallprodukte, erzeugt die zentrale Flussigkeitsansammlung, die Lumen- 


bildung. Wie innerhalb der entstandenen Rohre Bewegung entsteht, werden 
wir spater zu erdrtern haben. Wenn diese Darstellung richtig ist, so beruht 
der Unterschied zwischen Gnathobdelliden und Rhynchobdelliden nicht mehr 
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darauf, dass das kanalisierte Coelomsystem funktionell bei den Rhynchobdel- 
liden nicht genugte, sondern auf der verschiedenen Wachstumsenergie der 
Coelothelzellen. Bei den Gnathobdelliden geht aus diesen Zellen exotropisch 
(vgl. p. 24) nur das pericoelomatos gelagerte Botryoidalgewebe hervor, bei 
den Rhynchobdelliden mit ihrer offenbar gesteigerten Wachstumstendenz 
machen sich die Coelomelemente vollig selbstandig und schaffen sich, sit venia 
verbo, einen neuen analogen Wirkungskreis. Wie wenig stabilisiert hier die 
Verhaltnisse sind, wie bald das coelomatische Gefass, bald das exotropische 
Blutgefass die Funktion der Resorption aus dem Darm wtbernimmt, erhellt 
am besten aus der Darstellung ARNESENs uber das Dorsalgefass in der In- 
testinalregion’. Embryologische Durcharbeitung auch dieser Verhaltnisse 
ware ubrigens ausserst erwunscht. 

Das Problem mundet also auf die Frage aus: Warum treten das eine 
Mal (Rhynchobdelliden) Coelothelzellen von gesteigerter Wachstumsenergie 
auf, das andere Mal (Gnathobdelliden) nicht? Wir werden einige diese Frage 
beleuchtende Gesichtspunkte 1m zweitnachsten Kapitel kennenlernen, wo wir 
die Biologie der Coelomanwohner erortern werden; hier nur der Hinweis, 


dass bei den Hirudineen die Grosse des Dotters eine Rolle zu spielen Gréssenw 


scheint. Die Gnathobdelliden sind mit einem relativ kleinen Dotter wns 
sehen, schon frihzeitig schlupfen sie als Larven aus, und ihre Weiter- yea oy eg 
entwicklung erfolgt unter Verschlingen des eiweisshaltigen Kokons; den 4/3” hobdel 
Khynchobdelliden dagegen steht eine grossere Dottermasse zur Verfugung, aos 
so dass sie erst auf weit vorgeschrittenen Entwicklungsstadien die Ei- 
hulle verlassen. Ich mache diese Angaben nach CLAUS-GROBBEN und nach 
SUKATSCHOFF". Ein weiteres Verfolgen dieser Unterschiede (vgl. auch den 
Untergang von drei Makromeren bei den Gnathobdelliden, im Gegensatz zu 
Clepsine) ist ausserordentlich reizvoll und dankbar. 

Die Verhaltnisse bei den Sipunculiden schildert CLAUS-GROBBEN wie Sipunculiden: 


tolet®: > 
5 lom und Blut 


Wer Korper wird von dem geraumigen Coelom eingenommen, das zwischen die — 
Muskelbtndel bis in die Cutis reichende blinde Fortsatze (Integumentalkanale) entsen- 
let. Als abgetrennte Bildung des Coeloms ist das in die Tentakeln der Sipunculiden 
reichende System von Coelomgefassen zu betrachten. Es besteht aus einem dorsalen 
und ventralen, blind endigenden Stamme langs des Schlundes, einem Ringkanal an der 
Tentakelbasis, sowie Tentakelgefassen. Coelom und coelomatisches Gefassystem sind 
mit einer Flussigkeit erfullt, welche die gleichen Formelemente, namlich weisse und auch 
rot gefarbte scheibenformige Zellen, fuhrt; in ihr finden sich ferner bei Sipunculus 
und Physcosoma bewimperte kugel- oder schusselformige, aus abgelosten Wimperzell- 
gruppen des Coelomepithels gebildete Blasen (sog. Urnen). Das Blutgefassystem wird 
durch einen vollkommen geschlossenen, langs des Mitteldarmes vorhandenen Darmblut- 
sinus reprasentiert.“ 

1 ARNESEN, I. ¢., 


9 


2 SUKATSCHOFF, 1. 
3 CLAUS-GROBBEN, 1. 
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ks besteht also gar ein dreifaches ROhrensystem. Dass das am meisten 
ausgebaute System der Tentakelgefasse coelomatoser Natur ist, erhellt vor 
allem aus seiner Struktur (Flimmerzellen usw.); aber auch sein Lumen 
nimmt nirgends die enge Form wie bei den Hirudineen an, und funktionell 
haben wir es nicht mit einer ausgesprochenen Zirkulation zu tun; kurzum, 
der coelomatose Charakter des Gebildes ist nicht verschleiert. 

Aber auch bei den beiden andern Rohrensystemen kann von einer eigent 
lichen Zirkulation nicht die Rede sein; die Hypodermalkanale endigen blind, 


und das eigentliche extracoelomatose Gefassystem verdient diesen Namen 


a’ 


Fig. 41. Querschnitt durch den Mitteldarm von Sipunculus nudus. (Kopiert aus METAL- 


NIKOFF, Taf. 19, Fig. 24.) d Darm; ge Rinne im Darm; rze Radiarzellen; st Sinus. 
kaum zu Recht, da es sich dabei, so wie etwa METALNIKOFF' es abbildet 
(unsere Fig. 41) und beschreibt, nur um einen grossen spaltformigen Hohl- 
raum (si) in der Wand des Mittel- und Hinterdarmes handelt, der von 
einer grossen Zahl querer Fasern durchzogen wird. Er ist vollkommen ge- 
schlossen. 

Zusammengefasst nehmen also diese Gefassysteme der Sipunculiden trotz 
ihrer morphologischen Reichhaltigkeit nur eine niedere Stufe ein; es kommt 
zu keiner eigentlichen Zirkulation. Die Verhaltnisse erinnern in manchen Be- 
ziehungen an die Echinodermen. Hier wie dort sind es denn auch Amobo- 


zyten, die beim allgemeinen Stoffaustausch auf Distanz eine wichtigere Rolle 


spielen als die Gefasse selbst. Hieran wird im 11. Kapitel zu erinnern sein. 


1 METALNIKOFF, Sipunculus nudus, Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd. 68, p. 262. 
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Wir haben es also in unserm Kapitel mit einer Gruppe von Wiirmern 
cu tun gehabt, die durch eine reiche Ausbildung des Coeloms 
ausgezeichnet sind. 
Ber den Sipunculiden kommt es zu zswei getrennten 


Coelomanlagen, die den Coelomcharakter beibehalten; weder sie noch 


der primitiv gebaute Darmsinus lassen cine ecigentliche Zirku- 


lation su. Bei den Hirudineen dagegen erfolgt die Umgestaltung des 


Coeloms zu einem oft feinmaschigen, in sich geschlossenen Réohrennetz. 
Dieses Coclomnetae ist bei den Gnathobdelliden das cinzige 
Zirkulationsorgan, wihrend sich su ihm bei den Rhynch- 
obdelliden noch ein sweites gesellt, das als Derivat dem Coelom- 
epithel entwachsen ist und selbstiindige Gestalt angenommen hat. Seine 
Entstehung wird auf gesteigerte Wachstumstendenz und (exotropische) Aus- 
wanderung des Coelomepithels suriickgefithrt. 


QO. Kapitel. 
OLIGOCHATEN UND POLYCHATEN. 


Die Oligochaten und Polychaten haben Lane die hauptsachlichsten 
Grundlagen fur seine Theorie geliefert (s. Kap. 3—5); um so mehr haben 
wir die Pflicht, die Einwande zu prifen, die, gerade gestiitzt auf das gleiche 
Material, gegen Lancs Theorie erhoben worden sind. VEJpovsky hat, wie 
bereits zu Eingang des 4. Kapitels angedeutet wurde, gegen Lance Stellung 
genommen, in zwei Abhandlungen'. Die Zurcher Schule ihrerseits brachte 
gleichzeitig und spater neue Materialien zugunsten ihrer Theorie vor*. Mit 
STERLING als Wortfuhrer® gab sie aber auch eine direkte Replik, wie ich 
schon bei den Hirudineen anfihrte*. Bei fluchtigerem Lesen dieser verschie- 
denen Arbeiten hat man den Eindruck, einem Meinungsunterschied gegen- 
uber zu stehen, der nur durch weitere Spezialstudien entschieden werden 
konne; sieht man aber genauer zu, so stellt sich in erster Linie die Forderung 
nach einer logischen Klarung der Streitfrage. 

Fur VrEypovsky hat die Veroffentlichung von Lancs Theorie, wie er 
selbst sagt, nur den aussern Anstoss gegeben, Beobachtungen mitzuteilen, die 
er wohl schon in jahre- und jahrzehntelanger Arbeit vorher gemacht hat. 
Diese Genese ist es auch, die die Ubersicht sehr erschwert. VEJDOVsKy hat 

1 Veypovsky, Zur Haemocoeltheorie (1) und Zweiter Beitrag zur FHlaemocoel- 
theorte (11), Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd. 82 und 8&5. 


» 


7 Ich nenne FREUDWEILER, Studien tiber das Gefassystem niederer Olygochaten 
Jena. Zeitschr., Bd. 40; 

Scuitter, Uber den feineren Bau der Blutgefisse bet den Arenicoliden, Jena. 
Zeitschr., Bd. 43; 

ZIELINSKA, Uber Regenerationsvorgdange bet Lumbriciden. Jena. Zeitschr., 

Neuere Literatur s. Kap. 18. 

3 STERLING, Das Blutgefiissystem der Oligochiten. Jena. Zeitschr., Bd. 44. 

* STERLING, |. p. 310. 


Neuere Literatur 
seit Langs Be- 
arbeitung. 
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eine unendliche Menge histologischer Details gesehen und bringt diese zur 
zusammentassenden Darstellung; durch diese Anordnung sind aber die im 
Kampf um die Theorie wesentlichen Momente stellenweise zu kurz gekom- 
men und werden durch das Rankenwerk der Beschreibung tberwuchert. 
VEyJDOvskys Auffassung, in wenige Satze zusammengefasst, lautet: Bei 
den Anneliden existiert die LEypicsche Membran, d. h. eine zellose Intima 
der Gefasswand, nicht; es findet sich vielmehr in grosserer oder geringerer 


Dichte und mehr oder weniger modifiziert tiberall ein dem Gefasslumen zu- 


Zykovt. Querschnitt durch den Magendarm des 10. Segments, um 
Darmsinus zu veranschaulichen. (Kopiert aus VeEypovsky, Taf. 7, 
Bauchgefass: ch ez basale Entodermzellen; iz Vasothel- 
ngsmuskelfaser; s Septum; Plasmafortsatze der es-Zellen; dep Darm- 

epithel; rm: Ringmuskel; p parasitare Einschluss« 
rewandtes Vasothel. Dieses Vasothel stammt aus dem ursprunglichsten Teil 
des Gefassystems, dem Darmblutsinus. Fur diesen aber lasst sich zeigen, dass 
die Grenzwande, also die auskleidenden Wandzellen nebst Basalhautchen aus 
dem benachbarten anstossenden Entoderm stammen. Also ist die Getass- 
ntima uberhaupt entodermaler Abstammung, und nur die umgebenden 


Schichten, Ringmuskulatur und Chloragogenschicht, sind mesodermal-peri- 


tonealer Herkunft. Der Angelpunkt der VEJpovskyschen Auffassung ist also 
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die entodermale Herkunft und die Struktur des Darmsinus. Veypovsxy (1) 
fasst das Ergebnis seiner diesbeziiglichen Studien so zusammen! : 

Was Darmepithel bildet nach aussen eine Basalmembran. Wenn sich an der Basis 
durch die Tatigkeit der Darmzellen die Blutfliissigkeit anzusammeln beginnt, entsteht 
eine Auseinanderweichung der Darmzellen von der Basalmembran, mit der nur die 
Fortsatze einzelner Darmzellen in Verbindung bleiben. Die kleineren basalen Ersatz- 
zellen des Darmepithels konnen sich aber vom Epithelverbande ablosen und _ stellen 
selbstandige Deckzellen des Blutsinus vor. Dadurch, dass sie mit den Zellkorpern in 
das Lumen des Blutsinus vorspringen, weisen sie auf ihren entodermalen Ursprung hit 
Das so entstandene aus sparlichen Zellen bestehende Vasothel legt sich direkt an dic 
Muskelschichten des Magendarmes an, sonst aber gehort der Darmsinus dem Ento- 


derm an.“ 


VEJDOvskKy hat seine Auffassung aus Situationsbildern (s. unsere Fig. 


44) gewonnen, die ja immer der Interpretation einen mehr oder weniger 


Fig. 43. Fridericia Zykovit. Untere Halfte des Darmsinus, welcher der Chloragogen- 
bedeckung entbehrt. (Kopiert aus Veypovsky, Taf. 7, Fig. 1.) Bezeichnungen siehe 
Fig. 42 
grossen Spielraum lassen. So ist es gewiss nicht ohne weiteres gegeben, die 
aussere Sinusbegrenzung als losgeloste Basalmembran des Darmes anzu- 
sprechen. Die beobachteten Zellfortsatze (zs) zwischen Darmzellen (dep) 
resp. Ersatzzellen (ez) und Kutikularsaum verlangen diese Interpretation 
nicht, und nach der ganzen Sachlage ist man viel eher geneigt, die Zellen, 
welche dem Saume innen direkt anliegen, als dessen Bildungszellen anzu- 
sprechen. VEJDOvsKy erwahnt diese Moglichkeit auch* und erteilt diesen 
Zellen speziell auch fir Enchytraeus adriaticus eine wichtige Rolle*. Es 
kommt somit alles darauf an, die Herkunft der iz-Zellen festzulegen. VE]- 
DOVSKY glaubt sie als abgedrangte ez-Zellen ansprechen zu durfen und so 
die entodermale Natur des ganzen Gebildes zu retten; der zwingende Beweis 
hierfur aber steht wiederum aus. 

1 Veypovsky (1), |. Bd 


* (I); p 
* Veypoveny (2), 1. c.,, p. 
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Kin zweiter Einwand: Was ist uberhaupt ein Hautchen? Wenn man die 
Figuren sich ansieht, so gewinnt man doch haufig den Eindruck, die Haut- 
chenbildung sei etwas Zufalliges, bedingt durch die Gerinnung des Sinus- 
inhaltes, eine Grenzmembran, wie wir sie aus der Colloidchemie kennen, aber 
nicht eine morphologisch wohl charakterisierte Haut. Will man aber die 


Membran als solche anerkennen, so muss man sicherlich etwa in Fig. 44 


auch fur das Bestehen einer zweiten innern Membran einstehen; der Sinus 


ist dann also beidseitig von Membranen bekleidet, er kann nicht durch ein- 

faches \Wegdrangen des basalen Entodermhautchens entstanden sein. Fur 
Pheretima gibt ubrigens VrEyJDOvskKy' das 
Bestehen einer inneren kutikula-artigen Be- 
grenzung auch ausdrucklich an. 

Ich habe bisher alle Befunde VEJpov- 
skys als richtig vorausgesetzt ; nun wird aber 
von STERLING auch dagegen Einspruch er- 
hoben: die (membranbildenden) Auslaufer 
der Ersatzzellen (= Darm-Drusenzellen nach 
STERLING) reichen nie bis zur Membran 
heran, fehlen auch vielfach?. Gleichenorts 
wird die reelle Existenz einer eigentlichen 
Membran wbrigens betont, doch ist sie 


entsprechend unserem Postulat — doppel- 

Mesenchytraeus flavus. Teil 
Querschnittes durch den Ma- 
gendarm, um das Verhialtnis des VOrheben kann, dass die Beschreibung ftr 


seitig. Wenn man nun auch mit Recht her- 


Darmsinus zum Darmepithel und Eyenchytraeus bisetosus (eine Abbildung 
den ausseren Muskelschichten zu. 
veranschaulichen, (Kopiert aus Vey- gibt STERLING leider nicht) weit mehr an 
povsky, Taf. 7, Fig. 4.) Bezeich- die Darstellung V&EJDOvsKys erinnert, als 

nungen siehe Fig. 42.) 
STERLING vielleicht selbst es haben will, so 
bleiben der Bedenken doch so viele, dass man wohl behaupten kann, VEJ- 
DOVSKY sei den Beweis ftir die entodermale Herkunft des Blutsinus schuldig 
geblieben. 

Mit der Beweisfuhrung fur den weiteren Gedankengang VEJDOVSKyYs 
steht es noch weniger gut. VEJDOVSKY schreibt® uber den pulsierenden Teil 


des Ruckengefasses, das ,,Herz, u. a. folgendes: 


Wie innere Herzanlage stellt sich als ein selbstandiges von allen Seiten geschlos- 

Sackchen heraus, dessen Umhullung nur von dem feinen bindegewebigen Haut- 

ildet wird, das wir fruher als Vasothel gedeutet haben (sh). An der Bildung 

Sackchens beteiligen sich auch dieselben feinkornigen, halbkugeligen, nicht selten 

an niedrigen Stielchen sitzenden Zellen, die wir auch auf der ausseren Sinuswandung 

rkannt haben (iz). Nur sind sie in der Herzanlage viel zahlreicher als dort, wenn auch 
1 VEyDOovsky (1), 


STERLING, 
3 VEJDOVSK\ 
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unregelmassig und weit von cinander zerstreut. Durch das Vasothel wird die Herz- 
anlage vom Darmepithel vollstandig getrennt 

Da also die Herzanlage den Wandzellen des Darmblutsinus ihren Ursprung ver 
dankt, so ist ersichtlich, dass das Herz urspriinglich aus Entodermzellen gebildet wird 
und von jetzt an eine selbstandige Rohre vorstellt, die sich bald mehr tiber den Magen- 
darm hervorwolbt, wenn sie auch noch eine Strecke nach vorn unter dem Einflusse der 
Darmmuskulatur steht (Fig. 14). Schliesslich schniirt sich das Herz unter der Bildung 
selbstandiger ausserer Muskulatur vom Magendarm ab und verlauft frei in der Leibes- 


hohle.“ 
Weiter heisst 


Ja ferner die Hauptblutbahnen, wie das Herz und das Bauchgefass, einfach 
Differenzierungen des Blutsinus vorstellen, muss sich in erster Reihe auch das Vasothel 
an deren Bildung beteiligen. Die Zellen des Vasothels vermehren sich kinetisch in diesen 
Bahnen und bilden auf diese Weise eine innere Ausstattung, wie sie bei den Verte- 
braten einen ,eisernen Bestandteil‘ des Gefassystems bildet und unter dem Namen 
,Endothel‘ bekannt ist. Diese innere Ausstattung verbreitet sich aber auch in die spater 
sich bildenden Seitengefasse, ja sie tritt auch in die Capillaren hinein. Als eine kon- 
tinuierliche Bindegewebsmembran findet man das Vasothel innerhalb des Bauchgefasses 
der hoheren Typen (Lumbriciden, Megascoleciden), ferner in den Seitengefassen der 
vorderen Segmente bei Pheretima, in dem Subneuralgefass und den Perivisceral 
gefassen der Lumbriciden, wahrend in den engen, capillarformigen Gefassen die Zellen 
meist diskontinuierlich verteilt sind und aus diesem Grunde irrtumlich als Blutzellen 
gedeutet werden.“ 


Dieser Ableitung des ganzen Gefassystems aus dem voll ausgebildeten 
Darmsinus kann nicht beigestimmt werden. Es war schon fruher bekannt, 
dass der Darmsinus wohl bei den Polychaten existiert, bei den Oligochaten 
aber ein unregelmassiges Vorkommnis darstellt, zum Teil fehlt, zum Teil 
durch ein System enger Darmgefasse vertreten wird. Und wenn wir diese 
auch noch als sekundar umgewandelten Darmsinus wollen gelten lassen, so 
hat doch noch niemand bei den Oligochaten dieses Auswachsen aus dem 


Sinus gesehen. 


VEJDOVSKY hat sich veranlasst gefuhlt, die Sache nochmals zu tberprufen. Seine 
an Rhynchelmis gewonnenen Resultate lauten aber auch nur dahin?, dass sich fur Bauch- 
und Ruckengefasse eine solide Anlage in der Splanchnopleura findet mit zwei oder 
mehr mesenchymatosen Zellen im Zentrum, die eine Verdickung der Splanchnopleura 
vortauschen konnen. ,,Tatsachlich aber konnen die inneren Zellen nur aus dem Ento- 
derm entstanden sein.“ 

Noch schwerer wiegen die Feststellungen STERLINGs, der ftir Eisenia foetida das 
Vorhandensein eines Sinus in Abrede stellt und die Entstehung der (eventuell homo- 
logen, mihi) Darmgefasse spater legt als diejenige von Bauch- und Lateralgefassen? 
und fur den Darmblutsinus von Helodrilus ebenfalls eine spatere Genese glaubt an- 
nehmen zu mussen?, 


1 VeEypovsky (1), 1. 
Veypovsky (1), 1. 
STERLING, I. 
4 STERLING, I. 
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Der Darmblutsinus ist also, wenigstens bei den Oligochaten, nicht das 
Organ, aus dem das Gefassystem seinen Ursprung zieht, und wenn wir auch 

\VEJDOVSKY an seiner entodermalen Natur festhalten wollten, so ware 
damit uber die Wandbekleidung der ubrigen Gefasse noch nichts Zwingendes 
ausgesagt. 

Und nun diese Wandbekleidung, das Vasothel VrEJpovskys, das der 
\utor mit ausserordentlicher Liebe und Sorgtfalt fur eine Reihe niederer 
ind hoherer Oligochaten beschrieben hat, und dessen Umwandlungsstufen er 
des genauesten verfolgt. Ursprungsgewebe des Vasothels sind die oben er- 
wahnten — amoboiden — Mesenchymzellen entodermaler Herkunft. Ein Teil 
erhalt sich in dieser Gestalt und stellt die frei in der Blutflussigkeit flot- 
tierenden Blutkorperchen dar, die ubrigen legen sich dicht der splanchnischen 
Muskelschicht an, werden also zu fixen Elementen, dem eigentlichen Vaso- 

ben entweder verastelte Mesenchymzellen ( sedentare Blut- 

LaNGs), oder werden stellenweise durch Einlagerung von Fibrillen 

rmige Muskelzellen. Weitere Differenzierungen fuhren zur Bildung 
von uni-, bi- und multipolaren Muskelzellen, denen zugleich die Fahigkeit 
der Assimilation zukommt. Endlich bilden sich kleine spindelformige langs- 
gestellte Zellen, die an jugendliche Myoblasten der epithelialen Muskelfasern 
erinnern und auch funktionell als intravasale Myoblasten anzusprechen sind. 
Ihre grosste Differenzierung fuhrt zur Bildung einer geschlossenen Langs- 
muskelschicht von kutikula-ahnlichem Aussehen. 

Durch gruppenweises Auftreten von unipolaren Zellen konnen Gefass- 
klappen entstehen, wahrend Anhaufung und Auswachsen von sedentaren 
\mobozyten zur Bildung des Herzkorpers oder Vasochords fuhrt. 

Dieses bunte Bild intravasaler Auskleidung wird nun yon VEJDOVSKys 
Gegnern bestritten; in ihrer nacktesten Form lautet die These: Es gibt kein 
Vasothel. Was VEJpovsky gesehen hat, sind zum grossen Teil Amobozyten, 
Blutzellen, die zufalligerweise bei der Fixation gerade an der Gefasswand 

Intima liegen geblieben sind, aber mit dieser nichts zu tun haben. Dem 
ernerstehenden erscheinen auch unter Berticksichtigung der mikroskopisch 


echnischen Schwierigkeiten, des Einflusses der Fixation und der Farbung 


solche Divergenzen fast unbegreiflich. Es zeigt sich denn auch bei naherem 


Zusehen, dass um Teil wenigstens theoretische Vorstellungen dem 
Zustandekommen einer Einigung mehr entgegenstehen als die wirklichen 
Befunde. 

Neben ,,den allerdings das Hauptkontingent ausmachenden hangen- 
gebliebenen Blutkorperchen beschreibt auch STERLING (1. c.) Zellen, die even- 


uell als Vasothel angesprochen werden konnen, so p. 302 Zellen, die nach 


eigenen Meinung eventuell intravasale Myoblasten sind; p. 312, 313 


6 beschreibt er eine VE]DOVSkKysche Sternzelle. P. 311 aber heisst es: 
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,Damit soll gar nicht gesagt werden, es existieren solche Myoblasten iiberhaupt 
nicht; vielleicht sind sie nur bei der von mir untersuchten Art nicht zu beobachten, 
was schon VEJpovsky selbst behauptet, wenn er sagt, dass sie nicht immer mit unseren 
Methoden zum Vorschein kommen. Theoretisch aber, auf Grund der embryologischen 
Tatsachen, ist die Existenz solcher fiir uns ganz zulassig: die mesenchymatdésen, in das 
Gefasslumen hineingedrungenen Elemente, welche sich von den umgebenden mesoder- 
malen Wandungen loslosen, konnen sich so gut in die Myoblasten umwandeln, wie sich 
die Wandungszellen in die Muskelzellen differenzieren; doch kann ich in keiner Weise 
zugeben, dass diese Gebilde ,nur von entodermalen Elementen, den basalen Zellen, oder 


sogenannten Ersatzzellen des Darmepithels herstammen konnen‘. (VEJDOvskKyY).“ 


Damit wird wohl aufs deutlichste bestatigt, dass haufig theoretische Be- 
denken einem Ausgleich im Wege stehen. Selbstverstandlich bleiben auch 
noch so viele Divergenzen bestehen (s. dazu auch Kap. 18). 

Wie als Refrain das Vasothel von VEyJpovskKys Gegnern abgestritten 
wird, so lehnt VeyspovsKy wiederholt das Vorhandensein der LrypicGschen 
Intima ab, und doch sieht eben auch er in den Gefassen (und nicht bloss im 
Darmsinus) da und dort eine Kutikula, bestreitet aber deren bindegewebige 
Natur, sondern deutet sie als Ausscheidungsprodukt der Muskelzellen, oder 
als ausgebreitete Schicht von Muskelfibrillen selbst. Dass derartige kutikula- 
artige Bilder durch Muskeln hervorgerufen werden konnen, haben wir schon 
fur die Hirudineen durch pres Arts bestatigt gehort (s. p. 64); sicherlich 
geht aber VEJDovsky viel zu weit, wenn er die Bindegewebsnatur der Kuti- 
kula uberall verneint. 

Mit der Tendenz, alles auf myoblastische Umwandlungen zu beziehen, macht ubri- 
gens VEJDOVSKY direkt das Geschaft seiner Gegner; wir haben oben gesehen, dass das 
Dogma von der entodermalen Abkunft des Vasothels nicht genugend gesttitzt ist. Was 
liegt nun naher, als die Tendenz der ,,Vasothelzellen“, zu Muskelelementen zu werden, 
darauf zu beziehen, dass sie eben mesodermaler, coelothelialer Abkunft sind. Bei einer 
derartigen Abstammung ist die Umwandlung nicht nur, wie oben STERLING gesagt hat, 
zulassig, sondern weitaus besser verstandlich besonders wenn auch noch die tren- 
nende Kutikula fehlen sollte als bei der von VEJDOVSKY gemachten Annahme einer 
Anpassung der entodermalen Vasothelien an ihre benachbarten mesodermischen, die 


Ringmuskulatur liefernden Elemente. 


Mit dem Nachweis einer bindegewebigen Intima ist anderseits noch nicht 
der Beweis geliefert, dass diese nun auch tberall durchgehend auftrete; 
s. z. B. die vorsichtige Formulierung STERLINGs fiir die Tubificiden’. Auch 
muss ja die Zurcher Schule, um die Klappenbildung als exotropische Coelo- 
thelialbildungen deuten zu k6nnen, selbst Lucken in die Trennungswand 
reissen, resp. offen lassen*. 

Also uberall Inkonsequenzen, die uns erkennen lassen, dass der Streit 
um die Intima auch hier wie bei den Hirudineen eine zu grosse Bedeutung 
erlangt hat. Die Intima erschien ja anfanglich als Leitlinie, und die Formel 


STERLING, p. 317 
? STERLING, |. c., p. 288. 
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Leypicsche Membran peritoneale Basalmembran war sicherlich verlok- 
kend. Gewiss sind beides homologe Bildungen, beide verdanken ihre Genese 
einem gleichartigen Gewebe, aber ihre Bildung erfolgt am Coelom wie am 
Blutgefass erst sekundar, bei letzterem nachdem sich die Gefasszellen von 
ihrem peritonealen Mutterboden losgelést haben; ob nun nach der Loslosung 
die Zellen die Membran auch wirklich bilden, hangt wohl von den weiteren 
lokal bedingten Ursachen ab. Auch eine Theorie, die das Gefassystem mit 
der Coelomwand in Verbindung bringen will, darf sich daher nicht allzu- 
sehr auf diesen Membrannachweis versteifen. Wo sich dieser ungezwungen 
erbringen lasst, ist er gewiss wertvoll, wo er aber fehlt, zeugt er nicht gegen 
die Theorie; mir will scheinen, der Nachweis dieser Kutikula ware im Grund 
VrEJDOVsKy noch willkommener als den Zurchern, da das Hautchen eben 
zwischen den supponiert entodermalen Vasothelien und den sicher meso- 
dermalen Muskeln eine entscheidendere Grenze setzen wirde. 
livir kommen also sur Erkenntnis, dass Vejdovsky den Beweis fiir die 
entodermale Herkunft der Darmsinuswand nicht erbracht hat und dass die 
Vasothelien der Gefasse genetisch nicht mit dem Vasothel des Sinus in Ver- 
bindung gebracht werden kénnen. Man gewinnt ferner den Eindruck, dass 
das Vorhandensein eines Vasothels nicht vollig bestritten werden darf, dass 
aber auch an der Existenz einer Intima nicht zu zsweifeln ist. In welchem 
Masse beide vorkommen, muss einer Nachprufung vorbehalten bleiben, die 
frei von allen theoretischen Nebengedanken den Fragen nachgeht, und dies 
leichter tun kann, als der Kampf um die Struktur der Gefasswand 
Unrecht in den Mittelpunkt der ganzen Diskussion uber die Theorie der 
Blutgefasse geruckt worden ist. Von den vorliegenden Ergebnissen bleibt fur 
den Unbeteiligten jetzt schon bemerkenswert, wie mannigfaltig und verschie- 
denartig dieses Gefassystem bei den verschiedenen Wurmern aufgebaut ist, 
und wie eine grosse Mannigfaltigkeit auch im Aufbau der verschiedenen 
Gefasse innerhalb des gleichen Tieres besteht. Das deutet ganz sicher darauf 
hin, dass ein lokalgenetisches und wohl auch lokalfunktionelles Moment von 


bender Bedeutung ist. Hegen de 


grosser, ja ausschlagge r Rohrenleitung allein 
sind derartige Schwankungen in der Ausbildung sicher nicht notig. 
Die grosste Komplikation, die Klappen- und Vasochordbildung, bespre- 
wir erst im 11. Kapitel; dagegen wollen wir uns hier noch den embryo- 
logischen Beobachtungen zuwenden, die allein eindeutige Auskunft uber 
die Gefassgenese zu geben vermogen. Diese sprechen nun unbedingt zu- 
gunsten der Lancschen Auffassung. STERLING hat wohl als letzter die Frage 


durchgearbeitet, und seine Darstellung bietet eine Parallele zur Genese bei 


den Rhynchobdelliden. Von den Seiten her wachsen ventral- und dorsalwarts 


Zellen des noch ungeteilten Mesoderms vor und bilden so die erste Anlage 
des Bauch- und Ruckengefasses; die Septalgefasse entstehen durch lokales 


Auscinanderweichen zweier aneinander gelagerter Peritoneallamellen. Dies 
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entspricht der allgemeinen Darstellung. Im Gegensatz zu vielen frihern 
Autoren lasst STERLING die erste Anlage nicht als soliden Strang erscheinen, 
sondern er spricht von einer Gewebsliicke, ventral und dorsal des Darmes, 
die von den vordringenden Coelomzellen immer respektiert und durch Um- 
wachsung zur wohlbegrenzten Rohre verwandelt wird. Er sieht zwar auch 
Schnitte, auf denen die RoOhrenwandzellen als solider Zellstrang imponieren, 
der Vergleich mit benachbarten Schnitten, auf denen das Lumen klaffend 
ist, belehrt ihn aber, dass es sich um artifiziell bedingtes Kollabieren der 
Rohren oder Verstopfung durch Blutzellen handelt. Der Beweis ist freilich 
nicht ganz zwingend, da ein Verteidiger des urspriinglich soliden Zellstranges 
diese Bilder auch als partielle (beginnende) Hohlung des Stranges deuten 
konnte. 

Auch an ZiELINSKA! ist die Frage herangetreten, ob bei Regeneration 
des Hinterendes von Lumbriciden die neu auswachsenden Gefassknospen 
solid oder hohl seien; sie hat beides gesehen, wie auch FE. Mryer*®. Wahrend 
fur diesen die Divergenzen daraus resultieren, dass einmal Blutkorperchen 
und Gefasswand miteinander entstehen (solide Knospe), ein andermal nicht 
(Hohlanlage), denkt Z1eLINSKA in ihrem Fall an ursprunglich eingeschlos- 
sene Mesenchymzellen, durch deren Degeneration sekundar das Lumen 
frei wird. 

Von unserm Standpunkt aus sind alle diese beobachteten oder vermuteten 
Variationen, denen wir schon bei den Hirudineen begegneten (p. 68), a priori 


moglich und verstandlich. Je nach Umstanden, etwa der Grosse der bereits 


Vorgang bet 


> 
Regeneration. 


vorhandenen Flussigkeitsansammlung und ihrer Natur, wird das Coelothel- 


diese einmal zum Coelenchym aufgelost umwachsen, ein andermal aber 


als solider Spross in sie hineinwachsen. Funktionell ergeben sich dann fol- 
gende Modalitaten. 

Bei der primaren Anlage eines Hohlraumes um ein Nahrsubstrat herum 
muss ein peripherwarts gerichteter Strom innerhalb der Zelle erfolgen (s. u. 
Schemata Phase I A), wahrend bei solider Anlage von vornherein die Tatig- 
keit mit zentral gerichtetem Gefalle ablauft (Phase IB). Dies bedeutet auf 
die Dauer aber keinen fundamentalen Unterschied, zeigt uns doch eine ein- 
fache Uberlegung, dass nach vollendeter Resorption der eingeschlossenen 
Flussigkeitsansammlung hier wie dort das Gefalle zentripetal, vasopetal ver- 
laufen muss. Stromumkehr scheint also der Zelle nicht schwer zu fallen; wir 
werden diesem Problem vor allem bei den Wirbeltieren begegnen (s. speziell 
Kap. 25). Bei all diesen Uberlegungen ist weiterhin zu beachten, dass wir es 
endgtltig nicht mit einem isolierten Rohrenstick zu tun haben, mit Stro- 
mung nur in vasopetaler und vasofugaler Richtung, sondern dass durch die 

1 ZIELINSKA, siehe Fussnote 2, p. 71 


2 E. Meyer, Studien tiber den Korperbau der Anneliden. Mitteilungen aus der 
Zool. Station Neapel, Bd. 14. 
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Fortsetzung der Rohrenbildung eine dritte Str6mungsrichtung, die axiale, 
zustande kommt, die ihrerseits wohl fiir den Funktionsablauf innerhalb der 
Gefasswand bedeutungsvoll ist (Phase II). Ganz generell wird es je nach 
dem im Axialstrom mitgefthrten Gefassinhalt, der seinerseits von dem je- 
weiligen Einzugsgebiete des Gefasses abhangig ist, zur einseitig vasopetalen 
oder vasofugalen, oder wohl meist 

wechselnden Stromungsrichtung  in- 

nerhalb der Gefasswand kommen. 


Wie innerhalb der soliden Knospen 

1 Zirkulation anbahnt,  schildert 
h ZIELINSKA!: 

war mir zuerst unverstandlich, 

Wet bei solider Anlage dic 

der Knospe stattfindet, aber 

Untersuchung fand ich in 


n Gefasse Blutlakunen (Fig. 
es fliesst doch etwas Blut in ihm, 
Rest wird wahrscheinlich durch 
urale gefuhrt, welches in sol- 


immer etwas erweitert er- 


zirkulierende oder 
ntstandene Flussigkeit war, 
erst noch zu untersuchen. 
Orientierung des axialen 


romes wie des Wandungsstromes will es 


Fall nicht be- « Chloragogen - 
dass gerade das Y zellen 
hloragogenzellen  be- = 


ola ist es das Baucl 


wohl nicht fehl, 
resorbierenden 
Zug- oder Saugwirkung 


Schema IV. 


Die drei Schemata mogen das Ausgesprochene noch verdeutlichen. 

Fiir die Auswanderung des Coelenchyms scheint mir auch bei den 
“Chaetopoden der Nahrungsbedarf massgebend, und einige Nuancen in der 
Entwicklung des Gefassystems sind mit Hinsicht darauf geradezu charak- 
teristisch. Bei der embryonalen Entwicklung der Oligochaten ist der Dotter 
die Nahrungsquelle. Das Coelom differenziert sich fruhzeitig und strebt den 
beiden Eipolen zu; ihm voran das Coelenchym, das nun sukzessive die durch 
das Entoderm vom Dotter her gelieferte Nahrflussigkeit, wie oben beschrie 
ben, verwertet. Dagegen fehlt naturlich die Dotterquelle bei den Regene- 


ZIELINSKA, lI. ¢., 
SCHILLER, siehe 
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rationsvorgangen und es erfolgt die Gefassneubildung von einer Blutlakune, 
einem Sinus aus, den aber ZIELINSKA ausdriicklich als einen sekundaren, an 
der Amputationsstelle neu entstandenen, nicht als den primaren Darmsinus 
erklart'. Bei den Polychaten endlich wird als Ausgangspunkt der Gefass 
bildung, wenigstens haufig, der Darmsinus genannt. 


Bei weiteren Diskussionen tber Frage durfte es sich empfehlen, 
des Darmsinus strenger zu fassen; bald wird jede Flitissigkeitsanhaufu 
auch ohne scharfe Grenzen, peripher des Entoderms liegt, als Sinus 


angesprochen, 


aber nur der wohldifferenzierte, gut begrenzte Hohlraum 


Dies durfte damit zusammenhangen, dass bei den Polychaten, die ja 


uber die Trochophoralarve sich entwickeln, die Coelom- und Gefassbildung 


nur sehr spat beginnt (in der 2. resp. am Ende der 3. WoLTERECKschen 


Periode?) und erst nach vollzogener Metamorphose vollendet wird. Es hat 
dies zur Folge, dass auch kein Dotter mehr zur Verftigung steht. Die Gefass- 
entwicklung wird daher notgedrungen dort ansetzen, wo im jungen Tiere 
Nahrungsdepots abgelagert werden, d. h. in der Umgebung des resorbieren 


den Teiles des Darmkanals, am Ort des Darmsinus. 


\Wir sind in unsern Uberlegungen wiederum bei den Coelomzeilen 


und 
deren Eigenschaften angelangt und haben nun im nachsten Kapitel das 


Coelomproblem als Ganzes anzugehen. 


Hier wollen wir nur noch die Bemerkung anbringen, dass im Gegen 


satz zu den in den zwei vorausgehenden Kapiteln geschilderten Verhaltnissen 


die Natur der in Frage kommenden Gewebsschichten keinen Anlass zu U1 


Del 
legungen gibt, da ihre Zugehorigkeit zum Coelom ohne weiteres klar ersicht 


r 41 4 acl ( 
lich ist. Morphologisch stellen die Hohlraume gut begrenzte, zweizeilig nach. 
Segmenten angeordnete Sacke dar, und genetisch ist thr Verhalten ebenfalls 


abgeklart. Sie entstehen jederseits aus der innersten Lage des funfzeiligen 


Keimstreifens. Diese finf Zeilen sind teloblastisch aus funf Keimzellen her 
vorgewachsen, deren innerste, uns also speziell interessierende unmittelbar 
auf die Urmesodermzelle zuruckzuftthren ist; die beiden Urmesoderm 


zellen ihrerseits verdanken der bereits mehrfach genannten Zelle 4d il 


ire 
Ursprung*. Dadurch dokumentiert sich schliesslich das Mesoderm als Ento 
mesoderm. 

Wir haben also in vorliegendem Kapitel durch eine Diskussion der 
neuern Untersuchungen tiber das Gefissystem der Anneliden die Uberzeu- 
gung gewonnen, dass die Vejdovskyschen Einwande gegen die Langsche 
Theorie nicht begriindet sind; die morphologischen Elemente der Gefiisse ent- 
stammen direkt nicht dem Entoderm, sondern dem Coelom 

1 ZIELINSKA, l. c., p. 406 und 513 
Cuun, Trochophora-Studien. Zoologica, p. 55 
KorRSCHELT und Hetper, Aeimblatterbildung 
gesch. der wirbellosen Tiere, 


1931. 
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wiederum als grosser Vorteil erwiesen, das Langsche Schema weniger 
>u handhaben und den lokalen funktionellen Vorgangen eine grossere 
] 


tung beizumessen, als es gewohnlich immer im Hinblick auf das 


Zirkulationssystem der Vertebraten geschieht. 


10. Kapitel. 
MESODERMALE GEBILDE, IM BESONDERN DAS COELOM. 


Man vergleiche vorgangig nochmals Kap. 4, Schlussteil, und Kap. 5. 


Wenn ich im folgenden das Coelomproblem anschneide, so kann dies 


-ht mit der Absicht geschehen, die ganze, bekanntlich ausserst weitlaufigé 
und diskutierte Frage in ihrer historischen Entwicklung aufzurollen; ich 
werde vielmehr versuchen, durch eine anders gerichtete Betrachtungsweis« 
einige neue Momente hineinzutragen. Uberblickt man die bisherige For 
schungsrichtung, so ist ohne weiteres erkenntlich, wie die morphologische 
Fragestellung das Feld beherrscht. Invagination oder Delamination sind die 
beiden Hauptpunkte, um die die Diskussion sich drehte; daneben ging und 
geht freilich ein zweites Moment mehr funktioneller Natur: das invaginierte 
Gewebe ist ein Stuck Darm, Enterocoel, oder die Coelomsacke sind erwei 

hohl gewordene Gonaden, es sind die Geschlechtszellenbehalter (Gono 
coel), oder wir haben es mit einem Nephrocoel zu tun. Das dem mensch 
lichen Ordnungssinn immer innewohnende Bestreben, alles unter eine ein 
heitliche Formel zu bringen, vermochte aber nicht, alle objektiven Schwierig 
keiten zu uberwinden, und so sehen neuere Darstellungen von einer einheit 
lichen Auffassung ab und sind wie fur das ganze Mesoderm, so auch fi 
‘lom genotigt, verschiedene Modalitaten anzuerkennen. KORSCHEL1 
Lehrbuch der vergleichenden Entwicklung der Wirbel 

IDER allein in der ,,Kultur der Gegenwart’? geben denn 


1 
} 


verschiedenen mesodermalen Vorkommnisse tolgende Formu 

Vesenchym, also das den Hohlraum zwischen Ekto- und 

durchsetzende Bindegewebe ist, sofern es primdres Mes 

loppelter Herkunft; bei den Protostomiern handelt es sic] 

um amoboid eingewanderte Ektodermzellen. Es ist also ein Ektomesoderm, 

las bald als definitives Gebilde bestehen bleibt, bald bei der weiteren [nt 

wicklung wieder untergeht; fur die Gruppen der Deuterostomier wiederun 

ist die Herkunft und Auswanderung aus dem Entoderm oder von den 
Coelomwanden charakteristisch. 

Das sekundare Mesenchym entsteht um dies der Vollstandigkeit 

zu erwahnen durch nachtragliche Auflockerung eines bereits be 


nen ( oelomsat KeS. 
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Das Coelom selbst ist bei den Deuterostomiern ebenfalls entodermalen 
Ursprungs, seine Entstehung durch einen Invaginationsprozess des Ento 
derms lasst sich zum Teil ohne weiteres zeigen (Chaetognathen, Entero 
pneusten, Echinodermen, Amphioxus), zum Teil ungezwungen ableiten 
(Wirbeltiere). Dagegen besteht die Enterocoeltheorie fir die Protostomier 
nur dann zu Recht, wenn man auch den Ubertritt einer einzelnen Zelle in das 
primare Blastocoel als Invagination will gelten lassen. In der Tat ist dies 
die primare Genese des Coeloms der Protostomier; aus je einer einzelnen 
Zelle (Urmesodermzelle ) zur Seite des Mundes wachst beidseitig ein solider 
Zellstreifen aus, der erst nachtraglich durch Langsspaltung zum Hohlraum 
wird. Diese beiden Urmesodermzellen kénnen funktionell aber auch als Ur 
genitalzellen angesprochen und daraus der Gonocoelcharakter des Coeloms 
abgeleitet werden. Wichtig ist auf alle Falle, dass diese genannten Zellen, 
wie bereits friher mehrfach erwahnt, von einer Zelle 4d abstammen und 
damit von einem Zellquartett entodermaler Natur. 

Mir wollen die Schwierigkeiten wieder zum Teil kimstlicher Natur Biologische Be 
scheinen, bedingt durch eine zu frithzeitige Annahme spezialisierter Arbeits- “@¢"™gswewse. 
leistung, wahrend es sich doch noch um wenig differenzierte Zellen handelt, 
deren Spezialleistungen meist nur prospektiver, potentieller Natur sind und 
erst durch die Umstande ihre tatsachliche Determination erfahren. Soll nun 
wirklich eine ,,Genitalzelle’ mit der Absicht ins Blastocoel hineinschlupfen, 
dort eine neue Familie zu grunden oder sich im stillen Winkel rassenrein 
zu erhalten, oder soll es einer Verdauungszelle einfallen, sich ins Korper 
innere vorzuschieben, um dann nach langerem Sprossenwachstum wieder 
eine Verdauungshohle zu bilden, der aber nur das eine fehlt: der direkte 
Kontakt mit Nahrungsstoffen. Ganz nichtern betrachtet, handelt es sich doch 
bloss um Wachstumsprobleme innerhalb einer Zellkolonie, wobei die aus dem 
Dottergehalt usw. resultierende ‘Zellgrosse und die Gewebespannung endgultig 
daruber entscheiden, ob eine Gewebschicht sich in toto einbiegt, oder ob 
es zu einem Abdrangen einzelner Zellen ins Innere der Gastrula kommt 
E's klingt nun sehr banal, wenn wir als Gemeinsames fur alle diese Pro- Abdriingung vom 


zesse die Tatsache hervorheben, dass bei der Mesodermbildung meist sofort, *0"/@"! mt 


spatestens aber nach Abschntrung der Einbuchtungsstelle eine Verlagerung 
der Zellen derart erfolgt, dass sie den direkten Kontakt mit der Aussenwelt 
verlieren. Und doch scheint mir gerade dieser Umstand das Wesentliche zu 
sein; er bedeutet fur die einzelne Zelle nicht mehr und nicht weniger als die 
Ausschaltung der unmittelbaren Aussenwelt und damit den Ubergang von der 
direkten zur indirekten Ernahrungsweise, den Schutz vor direkten Einwir 
kungen der Umgebung, die Schaffung des Milieu interne. Diese Umstellung 
muss meines Erachtens sehr hoch gewertet werden. Mit Rucksicht auf Konsequenzen in 
die Stoffwechselvorgange, die uns vor allem interessieren, sind fiir die /m*toneller 


ins Innere verlagerte Zelle zu erwarten eine veranderte Sauerstoffver-scher Richtung 
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nd eine geanderte Ernahrungsweise: die Zelle erhalt nur noch 
die Zufuhr, die ihr von den Grenzschichten zugebilligt wird, die Er- 
nahrung wird von einer diskontinuierlichen zu einer mehr oder weniger 
kontinuierlichen, die Nahrstoffe sind nicht mehr korperfremd, sondern aut- 
geschlossen oder korperahnlich. Es ist ohne entsprechende Experimental- 
forschungen schwer, das quantitative Ausmass dieser Verhaltnisse zu uber- 
sehen ich werde weiter unten noch einige Bemerkungen beibringen —; 
fur den Augenblick aber ist es das Wesentliche, festzustellen, dass die 
Lebensbedingungen und Lebensverhaltnisse der Mesozellen andere geworden 
sind. Diese Anderung geht an ihr nicht spurlos vorbei; sie muss vor allem 
Tas Prot »plasma als den aktivere Trager der aktuellen Sto ffwechselvor- 


inge beeinflussen. Dadurch wiederum ich skizziere zur ersten Orientie- 


noch den weiteren Gedankengang, um ihn dann genauer nochmals 
u entwickeln kommt es zu einer Storung der Kern-Plasmarelation, die 


irgendwie nach einem Ausgleich strebt. Die Differenzierungen, die wir 


aa ive di hy hac] ten, bedeuten nichts andere S als die verschiedenen 
k rut} I ail WHS Hlas el wand rien Zellen he gen haben. 
Sie erfolgen nach d) Xichtungen: nach der einen Seite erfolgt die Umstel- 
ung sur grosskernigen, nahrstoffbeladenen tragen Eizelle; die zweite Rich- 
tung ist durch enorme Reduktion der Zellelemente charakterisiert (S perma, 


Vuskelzellen): die dritte endlich schafft Zellen mittleren Kalibers und primi- 
veren Charakters, manchmal unter Verleihung der amdboiden Beweglich- 


Qenpvalis mit } rer an Ale UmMmGgevenaen Ernah 


wn Teil, aus historischen Griinden (Invagination einer Membran, 
Enter l), von Anfang an besteht, zum Teil aber (Protostomier) wohl rein 
funktionell sekundar aus dem Zusammenwirken der verschiedenen Zell 
iten heraus, Rombiniert mit mechanischen Einfliissen (Metamerie) 
ntsteht. Das oder wenigstens ein wichtiges Gesets, welches das Zusammen 
} hie rOn rp er Zell be] di He terom hire 7 auch 
wohl verscharft, lautet dahin, dass die Ausscheidungsprodukte einer Zell- 
le Erreger andersartiger koordinicrter Zellen sind. 
Solange nun die Wechselwirkung der in einer Hohle vereinigten Zell- 


a? Sich | mipensiert, itegt Aew Bestehen ewer aerartigen Zellkoloni 


im Wege, und so kann es zu dem polymorphen Coelom der Anneliden kom- 
men. In andern Fallen aber mag ein sweites Gesetz pravalieren, wonach die 
lusscheidungsprodukte der Zellen (speziell fiir Bakterien und Protisten ist 
es bekannt) hemmend, ermiidend, lahmend auf die erzeugende Zelle zuriick 
virken. Dieser Umstand ist es denn wohl, der mit zu einer W eiterentwick 
ung des Coeloms gefiihrt hat, einer Riitckwartsbildung, wenn man so will, 


iv Flu ht aus dem Coelom heratus. 
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Bei den Anneliden ist diese zentrifugale Bewegung im ganzen noch 
wenig ausgebildet; immerhin macht sich schon die Tendenz zur Abkamme 
rung geltend, und die bei den Kieferegeln auftretende retroperitoneale Ver- 
lagerung des Botryoidalgewebes, wie die Klappenbildung und ahnliches, kann 
unter diesen Gesichtspunkt gebracht werden, wenn man sie nicht auf das 
Konto einer durch Tropismen bedingten Auswanderung setzt, einer Auswan- 
derung, die in ihren verschiedenen Formen ihrerseits zum Abbau des Coeloms 
und zur Bildung des Gefassystems fthrt. In den folgenden Tierkreisen 
werden wir andersartigen Losungen des Problems begegnen; bei den Wirbel 
tieren endlich sehen wir, wie die zentrifugale Bewegung vollig uberwiegt ; 
die Coelomwand ist nur noch die Brutstatte, aus der sukzessive die verschie 
denen Derivate ausscheiden, so dass vom Coelom endgiltig einzig der be- 
kannte blande Hohlraum iibrig bleibt (s. dazu speziell Kap. 21—23). 

Das Auswanderungsproblem, das uns nun vor allem beschaftigt, ist das 
jenige der Blutgefasse und der Blutzellen. Dem allgemeinen Auswachsen der 
Blutgefasse sind wir bei den Anneliden bereits begegnet; so werden wir in 
den nachstfolgenden Kapiteln nur noch einigen speziellen Problemen der 
Gefasswand und weiterhin dem Blut und seiner Genese nachzugehen haben. 


Was ich soeben in kurzen Ztigen skizziert habe, mO6ge nun noch etwas Ausfiihrung: 

inderung der 

Sauerstoffz 


genauer ausgefuhrt werden, wobei wir uns mehr oder weniger an alle meso 
dermalen Elemente halten, ohne immer nach ihrer mesenchymatosen oder sorgung 
coelomatosen Lagerung zu fragen. Vereinzelt werden wir ja auch auf acoelo- 

matose Tierformen uns beziehen. Eine durchgehend scharfere Trennung 

wird sich erst bei den Wirbeltieren als fruchtbar erweisen (s. Kap. 24). 

Die Schilderung hat dort wieder einzusetzen, wo: von den geanderten 
Ernahrungsverhaltnissen der verlagerten Zelle die Rede war. Die Sauerstoff- 
versorgung dieser verlagerten Zelle scheint a priori eingeschrankt, und die 
Anpassung wird in dem Sinne zu erfolgen haben, dass sich die Zelle auf 
einen geringeren Bedarf einstellt. Es ist mir nicht bekannt, ob ftir Wirbel- 
lose Untersuchungen uber den Sauerstoffbedarf ihrer Innenorgane existieren; 
je weiter wir aber von den primitiven Verhaltnissen wegrucken, um so meht 
besteht die theoretische Moglichkeit, dass durch sekundare Mechanismen 
dieser primare Auswail wieder kompensiert wird. Um so bemerkenswerter 
wollen mir deshalb die Ergebnisse der Untersuchungen Barcrorts scheinen’, 
und ich kann mir nicht versagen, eine diesbezugliche Skala? wiederzugeben, 
die den Gaswechsel ruhender Gewebe auf 1 gr Gewebe wahrend 1 Minute 
in ccm angibt: 

1 Barcrort, Zur Lehre vom Blutgaswechsel in den verschiedenen Organen 


Ergebn. d. Physiol., 7. Jahrg., 1908 


BARCEOFT; |. 757. 


re 
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Jame des Gewebes Sauerstoffwechsel Tier Forscher 
Skelettmuskel O,0037 Pferd CHAUVEAU und KAUFMANN 
Herzmuskel O,o10 CCM Hund BARCROFT und [DIxon 

ccm Katze BARCROFT und DIxon 
ccm Hund BARCROF1 
Katz BARCROFI 
Hund JARCROFT und STARLING 
Hund HALLIBURTON und 


Hund BARCROFT und Bropu 


sehen hier ohne weiteres, wie der Gaswechsel aller Gewebe ento- 
Herkunft (Speicheldruse, Pankreas, Darmkanal) mit den Werten 

0. den Gaswechsel der Muskeln (Skelett und Herz) mit 0,0037 
01 um ein Mehrfaches ubertrifft (dazu sind laut Kommentar p. 758 die 
Werte fur das Herz ,,gewiss‘* zu hoch). Einzig die Niere scheint sich den 
entodermalen Organen fast gleichzustellen, der Kommentar zeigt aber, dass 
der Wert von O,25 dadurch zustande gekommen ist, dass unter ftnf 
Bestimmungen vier die Werte O,1s, 0,016, Ooo und 0,015 besassen und nur 
(im Versuchsprotokoll die dritte) mit 0,07; den hohen Durch- 


reinstimmung dieser Zahlen mit Ausnahme der dri 1, welche gross 
von allen ubrigen zeigt, wurde das Auslassen r 075 aus der 
fertigen. Dann wurde die Zahl 0,011 heissen.* 
scheinen also in der Tat die mesodermalen Derivate dauernd 
iedrigeren O-Bedarf sich eingestellt zu haben. 
veiterer Unterschied in den Lebensbedingungen des mesodermalen 
Gewebes durfte in der Reaktion und der chemischen Zusammensetzung der 


neuen ngebung zum Ausdruck kommen. Die Veranderung des fltissigen 


Lit 


Milieus der Mesodermzellen ist grosso modo aus den Analysen zu deduzieren, 


die wir uber die Zusammensetzung der Coelomflussigkeit besitzen. BoTtTazzi 


Xeihe von Analysen mit und macht dabei nachdrucklich autmerk- 


sich bei den untern Coelomaten die Zusammensetzung noch 


sam’, wie sehr 


derjenigen des Meerwassers nahert. Der Gehalt an gelosten Proteinen ist bet 


den Echinodermen null (Bortrazzi selbst) oder doch sehr gering (andere 


utoren; s. Kap. 6), bei den Wirmern unbestritten, aber ebenfalls gering. 
Diese Feststellung geniigt aber schon vollstandig, und wenn man sich gar die 
p. 580 wiedergegebene Tabelle ansieht, die schon eine genauere Analyse 
der verschiedenen N-Fraktionen gibt, so wird die Annahme von geanderten 
Lebensbedingungen sicherlich ohne weiteres glaubwurdig. Vielleicht noch 
interessanter ist die Mitteilung? von den Veranderungen, die die Coelom- 
flussigkeit zur Laichzeit erfahrt: 

1 Botrtazzi, Winter h Handbuch, I, 1, p. 512 


Bottazzi, |. « 
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,somit besteht bei Aphrodite zur Laichzeit eine erhebliche Vermehrung des Eiweiss- 

und des Gesamtreststickstoffes und unter den Konstituenten des letzteren fallt 

die Hauptmenge vor allem auf den freien mit Formol titrierbaren Aminostickstoff und 
auf den unbestimmten Stickstoff, welcher seinerseits wenigstens teilweise Polypeptid- 
stickstoff ist. Das Vorhandensein einer bemerkenswerten Menge von Amino- und Poly- 
peptidstickstoff in der Leibeshohlenflissigkeit von Aphrodite zur Zeit der Oogenese 
und Spermatogenese erklart sich leicht aus dem Umstande, dass bei den Witrmern im 
allgemeinen und im besonderen bei Aphrodite die Geschlechtsprodukte gleich nach ihrer 
Bildung nicht nach aussen abgelegt werden, wie bei den anderen Evertebraten, sondern 
einige Zeit in der allgemeinen Leibeshohle verbleiben, wo sie sich entwickeln. Die 
Coelomflussigkeit wird in diesem Moment zum Nahrmedium der Geschlechtsprodukte 
Ida sie dann und nur dann eine ansehnliche Menge von Amino- und Polypeptidstickstoff 
nthalt, ist man berechtigt anzunehmen, dass diese einfachen Stickstoffkorper fur die 
Bildung der Geschlechtsprodukte ausgenutzt werden, und man erfasst so in vivo di 


rschiedenen Etappen eines einfachen Vorganges der Eiweissbildung. “ 
Wichtig will mir auch die Reaktion des Milieus scheinen. Dem Meer- 
wasser kommt nach ubereinstimmenden Untersuchungen alkalische Reaktion 
zu, die Konstanten werden nach Patirzscu wie folgt angegeben' (ich setze 


daneben die jetzt wohl tiblichere Schreibweise): 


C, O,0045 X 10 7 bis O.112 


10~7 bis 5,7 10 


‘4 \Pon 


SORENSEN® gibt die Werte noch spezifizierter. 


Py 8,00 bis 8,05 fur Teile der )st- und Nordsee, 


8.5 fur Atlantischen Ozean und Mittelmeer, 


wobei der Wert p fur OH 14,14 (C 0,72 X 10—'4, bet BotTtTazzi 
0,62 107'+) angesetzt ist. 


Die Werte fur Echinodermen nun betragen’®: 
0,213 und 0,235 1077 (p_y= 7.67 und 7,63), 


Cog = 3.1 und 3,75 X 107-7 (Poy = 6,17 und 6,13). 
Fur die Wirmer existieren entsprechende Untersuchungen nicht*. Vor- 
ausgreifend zitiere ich gleich noch die Mollusken’ mit: 


0,2 und XK 1077‘ (Py 7.66 und 732)» 


on == 3.17 und 1,21 (Poy = 6,50 und 6,91) 


(somit ebenfalls saurer als Meerwasser). 


Borrazzi, p. Sis: 

2 SORENSEN, Uber die Messung und Bedeutung der Wasserstoffionenkonzentr 
biologischen Pros Ergebn. d. Physiol., Bd. 12, p. 531 

Borrazzi, |. c., $10. 

4 Bottazzi, |. c., p. 586. 

Borrazzt, |. Gee. 
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Von morphologischer Seite haben wir bereits die Angaben Oxas und 


anderer uber die Hirudineen zitiert, wonach (s. p. 63) zwischen Blut und 
Coelomflussigkeit eine Verschiedenheit in bezug auf thre Affinitat 


zu _basi- 


nd sauren Farbstoffen besteht. 


der Bedeutung, die der Reaktion bei den verschiedensten fermentati- 


und \Wachstumsprozessen zukommt’, sind alle diese Unterschiede gewiss 


bedeutungslos, wenn es auch ohne genauere Analyse nicht moglich ist, 


ohne weiteres a priori anzugeben. Ein wesent 


Einfluss im einzelnen 
Unterschied endlich wird fur einen Teil dieser ins Innere vordringen- 


1 


Zellen dadurch bedingt, dass sie wieder zur 
zum Teil darin beweglichen (amodboiden) Zelle werden. 


freien, rings vom Milieu 


Ich halte also die These fest, dass die Lebensbedingungen der Mesozelle 
nach verschiedenen Richtungen hin geandert sind, und somit wird auch der 

ionsablauf ein anderer werden. 

Die weitere Behauptung, dass durch diese Veranderung Protoplasma 
und Kern nicht gleichformig betroffen werden, sondern dass dabei in hohe 
rem Masse das Protoplasma in Mitleidenschaft gezogen wird, entspricht wohl 
allgemeiner Anschauung; auch jene Autoren durften dieser Formulierung 


beistimmen, die mit Recht eine einseitige Trennung von Kern- und Proto 


plasmafunktion in Reproduktion und vegetative Arbeitsleistung ablehnen. Fir 


das ungleichformige vegetative Verhalten von Protoplasma und Kern bei assi- 
milatorischen Vorgangen und im Hunger hat ubrigens die nunmehr heran- 
zuziechende Theorie direkt neues Beweismaterial beigebracht; endlich haben 
sich gerade auch die Anderungen des Stoffwechsels, auf die ich oben Bezug 
nahm, im Experiment abgesehen von jeder theoretischen Deutung als 
bestimmende Faktoren der Kernplasmarelation erwiesen. 

Meine kurze Darstellung der Theorie der Kernplasmarelation beruht auf 
dem Aufsatz ERDMANNs*, sowie auf dem Kapitel GopLewskis*. Die Theori 
morphologischem Gebiet anerkanntes Allgemein 


gebrachte Zitat 


st, soweit ich sehe, auf 
gut geworden, und das im Nemertinenkapitel (p. 58) 

lafur Zeugnis ablegen, wie mit dieser Auffassung gearbeitet wird. 
Pathologie beginnt sie sich durch Boveris Theorie der Ge 
Eingang zu verschaffent;: im wubrigen hat sie noch nicht 
entsprechende Anwendung gefunden. Das mag 


erster Li 


] 


ammenhangen, dass die Theorie in 
wurde. Sie geht auf (GERASSIMOFF und 
RBUR Beitrage 
DMANN, Aer und Plas 
Bd. XVIII, 1908 
EWSKI jun., Physiol 
Bd., 2. Halft 
Ernst, Die Pathologie der Zell 
nd, III. Bd., 1. Abt., p. 306 ff 
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zuruck und wurde vor allem von R. Hertwic und seiner Schule 
bewusst durchgefuhrt und ausgebaut. Es kann nicht meine Aufgabe 

die Theorie auch nur in den wesentlichen Ziigen ganz zu entwickeln. Fir 
uns haben folgende Ausfthrungen Bedeutung: Zwischen Kern- und Plasma- 
grosse besteht eine gewisse normale Grossenrelation (Kernplasmanorm). 
Diese Kernplasmarelation nun erfahrt durch rascheres Wachstum des Proto- 
plasmas eine gewisse Verschiebung, eine Spannung, die durch sekundares 
Auswachsen des Kernes und anschliessende Zellteilung wieder ihren Aus 
gleich findet. Das Resultat dieses Vorganges sind gleichartige Tochterzellen. 
Ist der Kern von Haus aus grosser, so wird erst nach langerer Zeit die 
Spannung jenen Grad erreichen, der dem Teilungsprozess ruft. Eine Ver- 
zogerung der Teilung hat aber, wie schon GERASSIMOFF gefunden hatte, auch 
eine verminderte Bildung von Kernsubstanz zur Folge, und die Tochter- 
zellen sind relativ kernarm. Umgekehrt bedingt primare Kernkleinheit 
raschere Teilung, gesteigerte Bildung von Kernsubstanz und das Entstehen 
relativ kernreicherer Nachkommen. In beiden Fallen ist es so zu e1 
regulierung der Kernplasmarelation gekommen. 

Is gelingt nun auch experimentell, das ursprungliche Verhaltnis von 
Kern und Plasma zu verschieben, die Kernmasse relativ zu gross oder zu 
klein werden zu lassen, damit das Tempo der Teilungsvorgange zu_beein- 
flussen und so umregulierte Nachkommen entstehen zu lassen. Temperatur 
schwankungen und Nahrungsentziehung oder Uberftitterung sind derartige 
exogene Faktoren, auch ungentigende Sauerstoffzufuhr, erschwerte Abgabe 
von Abbauprodukten (Kohlensaure, Ammoniak) rufen nach Poporr Funk- 
tionsstorungen, Umanderungen des Kernapparates hervor’. Die weiteren 
experimentellen Untersuchungen gehen nun dahin, Beziehungen zu_ finden 
zwischen den Storungen der Kernplasmarelation und den aus der Infusorien- 
biologie bekannten Erscheinungen der Depression, Kopulation usw. 

Unmittelbareres Interesse haben fur uns die experimentellen Unter- 
suchungen an Metazoen. Es wird hier der Beweis erbracht, dass niedere 
Temperaturen grosszellige, aber zellarme, hohere Temperaturen umgekehrt 
kleinzellige Blastulae entstehen lassen. Ich zitiere noch folgendes?: 

In dem zweiten Teil seiner Arbeit (1908) untersucht GopLEWSsKI den Ejinf 
ausseren Faktoren auf die Kerngrosse und Kernsubstanzproduktion. Er findet 
wie Marcus (1908) und ErpDMANN (1908), dass durch erhohte Temperatur kl 
und zellreiche Keime sich bilden, bei erniedrigter Temperatur das Gegen 
dem Einfluss der Temperatur untersucht er noch die Einwirkung der 
erniedrigten Konzentration des Seewassers auf die Bildung der Kerngross« 
dass grossere Konzentration der Salze im Seewasser, der hoher¢ 
umgebenden Mediums die Haufigkeit der Zellteilungen begunstigen 
Blastulae haben eine grossere Zellzah] als solche, welche 
oder bei niedriger Alkalinitat gezuchtet werden“ usw 

1 


ERDMANN, l. c., p. 870. 


ERDMANN, I. c., p. 876 
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Was nun hier fiir eine ganze Kolonie bewiesen wird, méchte ich gleich- 
sam in verfeinertem Masstab fiir das Geschehen innerhalb des Organismus 
selbst annehmen. Es scheint mir in der Tat durchaus naheliegend und ein- 
leuchtend, dass die Faktoren, die als exogene Einwirkungen derartige Um- 
stellungen der Kernplasmarelation in toto hervorzurufen vermogen, auch 
innerhalb der Kérperhohle als Milieu interne partiell ahnliche Umstellungen 

hervorrufen mussen. 


nachtraglich bemerke, hat schon R. HERTWI andeutungsweise 


ichen Gedanken entwickelt. In seinem Aufsatz: Uber Knospung 


lechtsentwicklung von Hydra fusca’ schreibt et 


Zellen einer bestimmten rperstelle in ihrer 
des Wachstums und der Teilung besitzen. Es 
Epithelzellen und interstitiellen Zellen des 
ildung von Hoden und 
Entoderm 
Wucherung. Aus 
Geschlechtsent 
rhandenen Nahrmaterials di ithelialen nte des Ento 
wachsen 
ch besitze1 
lie Zellvermehrung 
Nahrmat ri 
det 


vannt habe, 


ur Geschlechtsb 


versch 


inzutret¢ ndet 


‘ht nur darin, dass R. Hertwia fir seinen Spezial- 
fall eine Ubersattigun; .s Entoderms bei andauerndem Wachstum des Meso- 
derms annimmt. wahrend fur uns bei gleichbleibenden exogenen Faktoren die 


Lebensbedingungen innerhalb 


noch auf die interessanten Ausfuhrungen 

HerRTWIGs im gleichen Artike . 504 und 505 ber zytotypisches und 
organotypisches Wachstum hinweisen. 

Die Einwirkungen des Milieu interne sind nun offenbar verschieden- 
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ungiinstiger Weise verschoben ist. Solche Depressionszustande werden durch lang 
\ lauernde Futterkultur herbeigefiihrt; ihr Eintreten wird ferner durch Erniedrigung der 
Temperatur ciinstigt. Ich erklare mir somit dic 7M |dung notige Ver- 
schiebune der Ernahrungsbedingungen aus einer Mii@—ikdenen Kernplasmarelation det 
ntodermalet und ekt lermalen Epithelzellen einerseits und det interstitiellen Zellen 
anderseits. Wahrend jene, bis sie sich den veranderten Bedingungen akkommodiert haben, 
lurch die kombinierte Wirkung lang fortgesetzter Kultur und dazu i= 
Temperaturabnahme in Depression versetzt werden, werden diese zu gesteigerter Tatig 
keit veranlasst, we hnen nun alles Nahrmaterial allein zur Verfugung steht. Di 
les vorhandenet hrmaterials entscheidet lann. o viele H odenfi likel gebildet 
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1 Biol. Centralbl., Bd. 26, p. 501 
00 


55 


ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 
artiger komplexer Natur; nur so lasst es sich erklaren, dass die Umstellung 
der Kernplasmarelation bei der Bildung der verschiedenen Derivate des Meso 
derms verschiedene Wege gegangen ist. 

Wie schon oben erwahnt, scheinen mir drei verschiedene Differenzie- 
rungsbahnen vorzuliegen, die ich rein deskriptiv wiedergebe, ohne ihren Ent- 
stehungsmodus im einzelnen angeben zu konnen. 


1. Die eine Entwicklungsreihe geht nach der Fizelle hin. 


Xs liegt weder in meiner Kompetenz noch in der direkten Aufgabe dieser 


Arbeit, das ganze Kapitel aufzurollen. Von meinem Standpunkt muss ich 


aber doch einige prinzipielle Dinge hervorheben. In erster Linie muss wieder 
unterstrichen werden, was schon einige Male anget6nt wurde: die Ge 
schlechtszellen sind nicht Geschlechtszellen, weil sie von allem Anfang an 
durch einen schopferischen Willkurakt dazu pradestiniert waren, sondern es 
sind Zellen, deren Entwicklung und Funktion derart verlaufen ist, dass sie 
imstande sind, moglichst viel primitive Eigenschaften zu tbermitteln. Am ein 
leuchtendsten zeigt sich dies bei den Coelenteraten (und ahnlich einigen 
parenchymatosen Wtirmern), wo die [ier nichts anderes darstellen als Mes 
enchymzellen, Zellen, die bei ihrer Verdrangung ins Innere, gleichgultig ol 
ekto- oder entodermaler Herkunft, amoboide Beweglichkeit erlangten, und 
deren Stoffwechsel zur Bildung von Fettdepots fuhrte, die ihrerseits stabili 
sierend und verlangsamend auf Zellfunktion und Zellteilung einwirkten. 

Nicht anders steht es mit jenen Eizellen hoherer Organismen, deren 
fruhzeitiges Austreten aus dem somatischen Zellverband dahin gedeutet wird, 
dass es der ungestorten Ubermittlung von Erbqualitaten diene. Gewiss ist 
dies der Endeffekt; dazu befahigt sind nach meiner Auffassung die Zellen, 
deren Teilung durch Verschiebung der Kernplasmarelation fruhzeitig zum 
Stillstand gekommen ist. Den Anstoss zur Verschiebung der Kernplasma 
relation gibt in den meisten Fallen erst die \Verlagerung ins Blastocoel; doch 
bedeutet es keine prinzipielle Schwierigkeit, die viel zitierte Entwicklung von 
\scaris megalocephala und andern Nematoden! damit in Einklang zu bringen. 
Bei der parasitaren Lebensweise dieser Tiere ist es nicht eben schwer ver 
standlich, dass schon in fruhern Furchungsstadien Umstande eintreten, die 
fur einige Zellen eine Verschiebung der Relation zur Folge haben; es ware 
also in diesem Falle nicht erst das Milieu des Blastocoels, das die neue Zelle 
schafft, sondern die schon veranderte Organisation liesse diese Zellen nach- 
traglich ihre neue Umwelt als die optimale aufsuchen. 

der tberzeugte Epigenetiker, hat in seiner Entwicklungsgeschichte 
der Tiere? geglaubt, gegen die Annahme einer fruhzeitigen Aussonderung der 
Geschlechtszellen Einspruch erheben zu mussen; ob die Einwendungen tat- 
sachlich berechtigt sind, vermag ich nicht zu ubersehen; aus theoretischen 

1 Siehe z. B. KorscHELT und Hetper, I. c., | 

2 Gorte, Entwicklungsgeschichte der Tiere 
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Die Forscher, denen der Begriff der Kernplasmarelation etwas wenig 
gegenstandlich scheinen mag, seien darauf hingewiesen, dass gerade jener 


Gleichgewichtszustand, wie er sich in der Eizelle ausgebildet hat, verlockende 


Perspektiven im Gebiet der physiologischen Chemie bietet. Wenn man in der 


] 
vegenube stellt, so 


Tat Nukleinsaure und Lezithinzusammensetzung einander ¢ 
erkennt man ohne weiteres, dass viel gleichartige chemische Komponenten 
beidseitig vorhanden sind, deren Verharren in einem Gleichgewichtszustand 
auch rein chemisch verstandlich scheint. 


Das schematische Bild beider Substanzen ist folgendes: 


Nukleinsaure: Phosphorsaure 
od. Hexose Pyrimidinbasen. 
Cholin od. 
Aminoathylalkohol 


Phosphorsaure— Glyzerin Fettsauren. 


I 


Lesithine: 


Die Ubereinstimmung der Mittelglieder ist klar. Die Purinbasen, die nach 
der Lagerung mit der Fettsaure in Analogie gebracht werden, entsprechen 
chemisch wohl eher dem basischen Anteil der Lezithine, dem Cholin oder 


be1 allen klinisch 


Aminoathylalkohol’. Diese Gegentiberstellung wird 


tierten Lesern Reminiszenzen an unsere klassischen Stoftwechselkrankh 


Gicht, Fettsucht und Diabetes, erwecken, die wohl letzten Endes St6rungen 


des allgemeinen Zellstoffwechsels bleiben miussen 
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*h noch der Hinweis, dass eine ahnliche Entwicklung, die uns zu 
den grosskernigen plasma- und dotterreichen Ejizellen geftthrt hat, wohl auch 
bei der Entstehung der roten Blutkoérperchen (s. p. 34) und _ einiger 
Elemente des Nephridialapparates im Spiele ist, so dass diese Entwicklungs- 
tendenz nicht nur sexueller Natur ist. Auf die roten Blutkorperchen soll 
spater ausfuhrlicher eingegangen werden; auch die Nephridien miissen kurz 
noch einige Male gestreift werden. Jetzt schon mag fur die letzteren hin- 

esen werden auf all die topographischen Beziehungen mit den Genital- 
lie uns in der ganzen Tierreihe immer und immer wieder begegnen, 
dass man sich eigentlich einen vernunftigen Reim zu diesem Verhalten 
‘n vermochte. 

Is ist in erster Linie psychologisch begrundet, in der Entwicklung 
mannlichen Samenzellen den Gegensatz zur Eientwicklung zu_ sehen. 
auch die Gegentberstellung der fertigen Elemente und ihr mor- 
phologischer Vergleich rechtfertigt diese Auffassung; jedenfalls stehen wir 
ciner durchaus neuartigen Umstellung der Kernplasmarelation gegenuber ; bei 
einer Verkleinerung der Gesamtzellen auf ein oft zwerghaftes Volumen be 
‘n wir vor allem eine Reduktion des Protoplasmas, verknupft mit 
bizarren Umformung. Man muss sich freilich Rechenschaft geben, 
in den letzten Stadien der Entwicklung der 
‘rst mit der Umwandlung der Spermatozyten zu 
Spermatiden und endlich zum Spermatozoon, und so ist die Frage durchaus 
berechtigt, ob uberhaupt der mannliche Entwicklungstypus auch eine primar 
Mutationsform der ins Tierinnere versenkten Zelle sei. Die Frage ist um so 
berechtigter, als ja auch genetisch nach den oben gemachten Ausfuhrungen 

der Eizellentypus das Primare zu sein scheint. 
\nderseits ist freilich zu bedenken, dass feinere sexuelle Zelldifferen 
n friher eingesetzt haben, als es das Auftreten der definitiven 
vermuten liesse; vor allem handelt es sich um 
Chromosomenzahl, Grosse und Beschaffenheit, Beobach 


das Interesse der Erblichkeitsforscher in Anspruch 


wenn auch die Entwicklung der Gonozyten das Primare ist, so 
mannlicher Elemente tuberhaupt \oraussetzung 
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h andern Hermaphroditen, die Ausbildung des mannlichen defini 
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mannlich differenzierten Geschlecht eigen, vielmehr wissen wir, dass auch 


bei den sexuell einseitig differenzierten Tieren im befruchteten Fi sich die 


Determinationsstoffe oder Erbfaktoren fiir die Entwicklung beider Geschlech- 


ter finden (s. etwa GOLDSCHMIDT). 
Auch unsere zweite Zellform stellt also einen uralten Differenzierungs 
modus dar. 


Die Erorterung der Frage, welche Momente definitiv das eine oder andere Gc 
schlecht entstehen lassen, gehort nicht hierher. Doch mag der Hinweis erlaubt sein, 
dass gerade die von uns so sehr betonten Korrelationsverhaltnisse hierbei von Wichtig 
keit sind. Ich nenne den hemmenden Einfluss des Hodens auf das Biddersche Organ 
bei Amphibien, ich weise auf die Bedeutung der verschiedenen Chromosomenmengen 
hin, auf die Bedeutung der Eireife, Dinge, die alle mit dem Begriff der Keimplasma- 
relation in Verbindung gebracht werden konnen, besonders heute, wo man die Chromo- 
somen in physiologische Beziehung zu ihrer Umwelt setzt, etwa als Enzym, oder wo 
man sie sogar nur als Indikatoren (Indices HAckERs) eines physiologischen intrazellu- 


laren Geschehens auf fasst?. 


In diesem Zusammenhang mag auch noch auf eine chemische Differen- 
zierung hingewiesen werden, die der Samen erfahren kann. Der Hinweis ist 
heute doppelt angezeigt, wo der Einfluss von Chemismen auf den Entwick- 
lungsablauf beginnt, erhohtem Interesse zu begegnen’. 

Fur die erwahnte chemische Differenzierung also sind das _ klassische 
Beispiel die Fische, aber auch Evertebraten, bei denen das Nukleoproteid, 
der Samen, neben der Nukleinsaure eine leicht abspaltbare Eiweisskompo- 
nente von ausgesprochen basischen Eigenschaften enthalt. Diese E1weisskom- 
ponente ist entweder ein Protamin, oder in allgemeinerer Verbreitung ein 
Histon. Da bei andern Spermatozoen der Kiweissparling nach seiner Bindung 
und seiner Zusammensetzung den gewohnlichen Eiweisskorpern nahe steht, 
kann man das oben geschilderte Verhalten lediglich als Spezialfall betrach 
ten®. Es gewinnt aber anderseits dadurch an Bedeutung, dass die gleichen 
dissozierten Kernsubstanzen, wie sie Kosset bezeichnet*, auch anderweitig 
vorkommen, in den Kernen der Vogelbluterythrozyten und ,,in drusigen 
Organen, vor allem in der Thymusdruse‘’’ 

Zum Chromosomenproblem siehe auch die Kontroversen FIcK-BELAR, 
wissenschaften 1925. 

2 Siehe Scumatruss, Vererbung, Entwicklung und Chemie nebst entwicklungs 
mischen Untersuchungen an Organismen, Naturwissenschaften 1928, ferner di¢ 
schen Betrachtungen EHRENBERGs zur Kern-Plasmarelation in seiner Theoretischen 
logie; altere Literatur bei BURIAN (s. u.) 


BuriaAN, Chemie der Spermatozoen. Ergebn. d. Physiol., Bd. III und \ 

KosseL, Uber physiologische Umformung der Eiweitsskorper. Naturwissenscl aft 
1922 

5 Vel. hiezu auch den seither erschienenen Aufsatz: Uber die 

Sdugelierorganismus von K. Fetix, Schw. Med. Wochenschr. 1923, p. 558. Als Fund 
von Histonen werden angefiihrt Darmschleimhaut, Lymphdriisen, Thymusdrise 
Magenschleimhaut. Wieweit fiir einen Teil der genannten Organe eventuell auch dit 
entodermale Gewebskomponente bei diesen Befunden eine Rolle spielt, geht aus der 
\rbeit nicht hervor. 
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geben, vom allgemeinen Standpunkt aus also exkretorisch wirken. Zum Teil 


sind bei dieser Aktion Amobozyten und Agglomerate von modifizierten 


Coelomepithelien, die sogenannten Urnen, beteiligt ;in allgemeiner Verbreitung 
ist dies die Funktion der Nephridien, wobei es fiir unsern Standpunkt durch- 
aus gleichgiiltig ist, ob man morphologisch diesen Gebilden primare ekto- 
dermale Herkunft zuerkennt oder nicht. Diese mehr oder weniger differen- 
zierten Gewebselemente haben nun die Tendenz, nach dem freien Coelom hin 
zu wachsen, wahrend haufig eine Differenzierung von glatter Muskulatur 
nach der Coelombasis hin erfolgt, und so entsteht eben das bunte Bild des 
Coeloms, wie wir es von den Anneliden her kennen. Kin Zusammenleben 
aber wird nur so lange moglich sein, als die Zellen in ihren gegenseitigen, 
leicht differenzierten Funktionen sich erganzen. 

Als ein Gesetz, das ein solches Zusammenleben reguliert, der Ausbil- 
dung von Differenzierungen vielleicht auch noch ruft, habe ich den Satz 
bezeichnet: das Ausscheidungsprodukt eimer Zelle ist der Erreger der ihr 
koordinierten andern Zelle’. 

Der Satz ist mir schon vor uber dreissig Jahren klar geworden, als ich 
mir dartber Rechenschaft gab, auf welche Art und Weise in der Pathologie 
ein durch Entzindungsprozesse geschadigtes Gewebe den Wiederaufbau, die 
Regeneration herbeifthre. Diese Formulierung war mir auch je und je nutz- 
lich bei der synthetischen Erfassung physiologischer Gesetzmassigkeiten. Aus 
ihr heraus lasst sich AsHERs Satz ableiten, dass die Lymphe ein Mass der 
Arbeit der Organe sei. Monaxows Diaschisislehre ist ohne weiteres ver- 
standlich, und auch Bircis Satz von der potenzierten Wirkung zweier 
Arzneimittel von verschiedenen Angriffspunkten lasst sich zwanglos daraus 
ableiten. Es wird sich spater noch wiederholt Gelegenheit bieten, auf die 
Fruchtbarkeit des Satzes hinzuweisen; ganz allgemein findet darin die Kor- 
relation in der Beziehung von Zellen, Geweben und Organen wohl eine ein- 
fache Formulierung. Es war mir spaterhin eine Genugtuung, festzustellen, 
dass ich mich mit der genannten Formulierung in guter Gesellschaft befinde. 
So liest man bei PAWLow den Satz 


,Writtens ist es ausserordentlich wichtig, an ein und demselben Ti 


verschiedenen Drtisen zu haben und ihre Arbeit gleichzeitig zu beobachte1 


\rbeitsbedingungen der Verdauungsdrusen pflegen in der Weise miteinander verknupft 


zu sein, dass die Tatigkeitsprodukte der einen Druse die Erreger der andern 


1 Professor SPrRO weist mich in diesem Zusammenhang freundlichst auf 
E. HERING 1888 (Zur Theorie der Vorgdnge in der lebendigen Substanz, in Loto 
ausgesprochene Gesetz der innern Selbststeuerung des Stoffwechsels der 
Substanz hin. Es ist in der Tat unschwer, einen Zusammenhang zwischen 
Gesetzlichkeiten aufzudecken. Das oben skizzierte Verhalten kann auch 
gekreuzter Selbstregulierung aufgefasst werden 


PawLow, Die physiologische Chirurgie des Verdauungskanals. Ergebn 
siol., Biochemie, Bd. I, p. 279. 


24. A. Z. 1931. 
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NDORFF' Sagt: 
strengeren zellular-physiologischen Anschauung huldigt, wird geneigt 
des Herzens sowohl wie ftir die des Atemzentrums autochthone 
nehmen, Reize also, die durch den Stoffwechsel des Gewebs- 
Muskel- oder Nervenzell an Ort und Stelle als Produkt seiner 
entstehen. ,Das Lebensprodukt der Zelle ist ihr Erreger‘, so hatte 
diese Auffassung ausgedriickt. Ich hatte dabei an die Nervenzellen 
ie ich annahm, auf diesem Wege kontinuierliche Reize erzeugt wur- 


rhythmischem rmogen begabten Muskelsubstanz periodische 


1 


ie Prioritatsfrage eine Untersuchung anzustellen, scheint mir 
zwecklos; nach der einfachen Sachlage wird LANGENDORFF die Idee zuerst 
erfasst haben, doch darf an der selbstandigen Wiederentdeckung durch 
PawLtow und auch den Verfasser dieser Arbeit nicht gezweifelt werden. 
Wiinschenswerter ware es, wenn das Gesetz einmal in Fleisch und Blut eines 
da es sicherlich in mancher Beziehung berufen 


erossen 
\bklarung zu bringen und auch heuristisch fruchtbar werden muss. 


ist 


Nachdem wir nunmehr das Coelom bis zu seiner vollen Entfaltung 


ler I uns das folgende Kapitel ttber die zentrifugale 


inengelernt Haden, moge 


\uswanderung, noch etwas genauer belehren. 


Kapitel. 


SWANDERUNG COELOM. 


summarischen Zusammenfassung der Coelomentwick- 


Lil 


ie auf das Stadium des friedlichen Zusam- 


heterogener Zellelemente ein zweites folgen kann: die 
Stoffwechselprodukten und damit eine sukzessive 
mannigfach besetzten sekundaren 

Entvélkerung kann weiterhin, wie wir schon andeuteten, 
Prinzip zugrunde liegen: ein von der Nachbarschaft 


ismus, bei dem dann unser erstes Gesetz von der Korrelation 
kommt. 

offwechselpr { anerkannt 

auch ucht rr eigenen Stoff- 


abt 


JENNINGS”, Coo wirkt 


Kk onzentration. 


intrakardiale Innervation. Ergebn. d. Physiol., 


ANN, Winter- 
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Die Gegensatzlichkeit, die in dieser These und dem oben gepragten Satze 
von der Erregung der Zelltatigkeit durch die Stoffwelchselprodukte koordi- 
Biophysik, Bd. I, p. 324 
2 Zitiert na Kruse, Allgem. Mikrobiologie, § 56, und nach Biepr; io 
stein, II, 1, p. 33 
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nierter Zellen liegt, bietet keine speziellen Schwierigkeiten; der eine Satz 
bezieht sich in erster Linie auf gleichartige Zellen, der andere auf ungleich- 


artige. Im ubrigen hangt alles von den qualitativen und quantitativen, Ort- 


lichen und zeitlichen Verhaltnissen ab, die im einzelnen zu analysieren eine 


reizvolle und gewiss aufschlussreiche Arbeit ware. Es mag sich auch um eine 
ahnliche Gegensatzlichkeit handeln, wie sie dem gegenwartig viel zitierten 
ArnNptschen Gesetze zugrunde liegt, wonach das gleiche Agens in kleinen 
Dosen erregt, in grésseren lahmt. Dessen Bedeutung und Wert k6énnten frei- 
lich noch stark gewinnen, wenn es scharfer analytisch erfasst und durch- 
gearbeitet wurde, wenn die fraglich erregenden und lahmenden Substanzen 
nach ihrer Wertigkeit als eigentliche Erregungsreize oder Arbeitsmaterialien 
(Eingangsmaterialien, Endprodukte) besser auseinandergehalten wurden, als 
es wohl gemeinhin geschieht. 

Auch eine Analyse des p’HERELLEschen Phanomens fugte sich wohl 
zwanglos in diese Gedankengange. 

ks wird sich Gelegenheit bieten, dieser Momente bei der Behandlung 
der weiterhin zu besprechenden Tierkreise jeweils zu gedenken. Bei den 
Wurmern, zu denen wir jetzt nochmals zurtckkehren, ist diese Auswarts 
bewegung nur teilweise und skizzenhaft angedeutet. Sie betrifft aber vor 
allem die Elemente, die uns speziell interessieren und verlangt so einen noch- 
maligen Hinweis und eine teilweise Analyse. Man kann zunachst die Coelom 
entwicklung, wie wir sie bei den Nemertinen, bei den Hirudineen und auch 


1 


ber den Sipunculiden kennengelernt haben, selbst unter diesem Gesichts- 


punkt betrachten. Gewiss ist das Auswachsen des Coeloms, der ursprunglich 4 ys: 


einfachen Hohle, zu einem weitlaufigen engmaschigen Kanalsystem eine 
Form der Oberflachengewinnung, zugieich bedeutet sie aber auch, wie die 
Kammerung des Coeloms, eine Flucht vor dem Coelominhalt und die Moglich- 
keit, mit andersartiger pericoelomatoser _Umgebung vermehrten Kontakt zu 
erlangen. Die Ausbildung zu Rohren erlaubt aber noch eine weitere Regu- 
lierungsmoglichkeit: die Flussigkeitsmischung, die 1m offenen Coelom noch 
eine mehr oder weniger zufallige ist erzeugt durch Kontraktionen des 
Gesamttieres (vgl. Holothurien) oder einzelner metamerer Abschnitte, ferner 
durch die Wirbelbewegungen der Urnen wird durch die Rohrenanlage 
gleichsam systematisiert. Es kommt, wohl bedingt durch ungleichartige und 
ungleich starke Anhaufung verschiedenartiger Stoffwechselprodukte inner- 
halb einzelner Coelomrohren, zu verschiedenartigen Oberflachenspannungen, 
Viskositatsverhaltnissen usw., und so erfolgt erst aus physikalisch-chemischen 
Griinden und mit Fortschreiten der muskularen Ditferenzierung immer mehr 
aus biologischen Ursachen die Herstellung eines gerichteten Flussigkeits 
stromes, einer Zirkulation. 

Und nun die verschiedenen Formen des eigentlichen Auswanderungs- 


prozesses. Den Werdegang der Gefasse haben wir ja schon des ofteren 
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beruhrt, im wesentlichen kann ihm das LancGsche Schema zugrunde gelegt 
werden, nur soll es weniger starr gehandhabt werden. Man utberzeugt sich 
leicht an Beschreibungen und Abbildungen, dass die nach oben und unten 
zur Bildung von Rucken- und Bauchgefass auswachsenden Zellen mehr den 
Charakter eines Coelenchyms als eines Coelothels haben, dass eine Basal- 
membran noch fehlt; so kommt diesen ,,Coelomwanden“ eine grossere Be- 
weglichkeit zu, als es das Lancsche Schema zugibt. 

Es brauchen nicht bloss die Aussenflachen gegeneinander gewachsener 
Coelomwande gleichsam das Negativ einer Rohre abzugeben, sondern es kann 
auch eine solide Zellkolonie sich loslosen und erst nachtraglich zur Rohre 
sich ausbauen; die histologische Zusammensetzung der Gefasswand andert 
sich nach lokalen Bedurfnissen, dabei kann auch der fur die Coelomwand 
charakteristische Bau wiederkehren. Alles Dinge, die im 8. und g. Kapitel 
sukzessive zur Behandlung kamen. 


das weitere Auswachsen der einmal aus dem Coelomverband dislozierten Ge- 
| 


lassen sich ahnliche Uberlegungen anstellen, wie wir sie soeben fiir das gefass- 
Coelom gemacht haben. Sie werden spater, bei den Wirbeltieren, eine grosser¢ 
spielen haben. 

Im 8. Kapitel habe ich auch noch zu erOrtern versucht, warum bei den 
Rhynchobdelliden es zu einer gleichsinnigen Doppelbildung von Coelom und 
Gefassystem gekommen ist. Ich bin mir freilich bewusst, dass es nichts weiter 

‘ine Erklarungsmdglichkeit war. Die ganze Frage sollte auf dem 
Boden der Chaetopoden systematisch durchgearbeitet werden. Ist 


doch bei ihnen das Gefassystem mitten im Werden. Neben Gruppen, die des 


Gefassystems noch entbehren, finden sich alle Ubergange bis zum gut ent- 


geschlossenen Rohrensystem. Botrazzi zitiert' vor allem die Fa- 
milie der Terebelliden wegen ihrer morphologischen Mannigfaltigkeit. Noch 
komplizierter wird das Problem, wenn das Fehlen eines Blutgefassystems 
nicht als primitive Stufe angesprochen werden darf, sondern, wie es EIsic 

als ein Ruckbildungsprozess anzusehen ist. In seiner monumentalen 
Monographie der Capitelliden gibt E1stc? die Grunde an, die ihn annehmen 
lassen, dass das Fehlen von Blutgefassen bei den Glyceriden, gewissen Tere- 
belliden (Polycirriden) und Capitelliden sekundarer Natur sei, dass es sich 

Verlust von Gefassen handle. Ich kann aber seinen Argumenten, 
ich mich sonst gewiss gern vor der grossen berechtigten Autoritat 
eine irgendwie zwingende Beweiskraft nicht zuerkennen, die 
Frage muss erneut zur Diskussion gestellt werden. Erganzungen wird uns 
auch noch das 18. Kapitel bringen. 
rstein, I, 1, p. 533 m1 


ygraphie der Capitelliden 


Bd. XVI, p. 687. 


‘ 
2 Eisic, Gol fes won Neapel. Fauna und Flora 
les Golfes von Neapel, 
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Zu den Elementen, deren Auswanderung weiterhin bedeutungsvoll ist, 
gehoren die exotropischen Gebilde Lancs. Ich habe p. 22 seine diesbeztg- 
lichen Ausfithrungen referiert. Eine Durchsicht der neueren Literatur gibt 
folgende Erganzungen: fur Lang war erst die Herkunft des sogenannten 
Herzkorpers der Polychaten als eine Ausstulpung des Coeloms in das Blut- 
gefass hinein bewiesen (eine neuere Arbeit s. ebenfalls Kap. 18). Seither 
hat STERLING auch fiir die Oligochaten gezeigt (in der p. 71 zitierten Arbeit, 


p. 288—2g0, unsere Fig. 45-47), wie die Klappen durch Einwachser. be- 


Fig. 45. Querschnitt durch das Fig. 46. Helodrilus caliginosus. Langsschnitt (hori- 
Ruckengefass eines Embryos von zontal) durch den unteren Teil eines jungen Rucken- 
Helodrilus caliginosus. Erste An- — gefasses (3 Segmente) mit Klappen. Der Schnitt ist 
lage der Klappe. (Nach STERLING, etwas schief getroffen. (Nach STERLING, Fig. 42.) ds 
Fig. 41.) dm Darmepithel; k/  Dissepiment; Hamozyten. Ubrige Bezeichnunge 
Klappen, Klappenzellen; rg Ruk- siehe Fig. 45. 

kengefass; Splp Splanchnopleura. 


nachbarter splanchnopleurischer Zellen entstehen. Die Zellen der Splanchno- 
pleura und der Klappen sind zunachst identisch, sie unterscheiden sich erst 
spaterhin. Die Klappenzellen sind dann plasmaarmer, die Granulationen viel 


feiner; die Kerne sind kleiner und stehen dichter als die entsprechenden, zu 


Chloragogzellen gewordenen Splanchnopleurazellen. Warum gerade jeweils 


auf der Hohe des Septums ein Vorstoss des Coeloms nach dem Gefasslumen 
hin erfolgt, ist STERLING nicht ganz klar geworden. Auch bei den Hirudineen 
(Rhynchobdelliden) haben nach ARNESEN (zitiert p. 61) die Septen 


mit der Bildung der Klappen vermutlich etwas zu tun. 


IOI 
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Am schwierigsten liegt das Problem fiir den Herzkorper der Oligo- 


chaten. STERLING erklart rundweg!, dass man tuber seinen Ursprung 


ganz im Dunkeln sei, pladiert im folgenden aber doch fur eine exo- 


NUCKEN 


m ausschluptends 
LING, Fig. 43.) chil 


Bezeichnungen siehe Fig. 45 ee 


tropische Entstehung des Gebildes. FREUD- Vpqpovsky, II, Fig. 4.) chl Chlorago- 
WEILER (zitiert p. 71) dagegen nimmt  genzelle; de Darmepithel; dev Ver- 

dickung desselben als Anfangsteil des 
eine intravasale Entstehung des Gebildes  yagochords: dz Deckzellen: lm Langs- 
‘ : muskelfasern des Riickengefasses: rm 
an aus Amobozyten, die entweder aus muskelfasern des Wuckengetasses; rm 


Ringmuskeln; spl Sarcoplasma der 


dem oelom einge¢ wandert sind oder waht Ringmuskeln; 15/14 Dissepiment zWi- 


icher primare in den Gewebsliicken — schen dem 15. und 14. Segment; we 
eingefangene Mesenchymzellen darstellen. 
VEJDOVSKY? endlich verteidigt die entodermale Herkunft des Vasochords 
und bildet (unsere Fig. 48) einen Strang ab, der direkt dem Entoderm 
entspringt. STERLING glaubt im Falle VEJDovskys an eine sekundare Ver- 
einigung des Stranges mit dem Darm. Bei seinem Stercutus niveus hat er 
1 


STERLING, 1. p. 290. 


2 Veypovsky (II), s. p. 7! 
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eine direkte Verbindung mit dem Darm wtbrigens nicht nachweisen kénnen. 
Die Frage muss meines Erachtens weiter verfolgt werden. 

Fur die Auffassung des Herzkorpers als eine exotropische Coelombil- 
dung wurden ausser embryologischen vor allem auch histologische Grinde 
geltend gemacht, die vielfach betonte Ubereinstimmung seiner Zellen mit 
Chloragogzellen, eine Ubereinstimmung, die ihm E1sics Definition als einer 


intravasalen Chloragogendritise eingetragen hat. Und auch nach der funktio- 


nellen Seite schien sich der Parallelismus zu erstrecken. Wie die Lymphoid- 


anhaufungen nach dem Coelom hin Zellen abgeben, sollten auch die intra- 
vasalen Gebilde, vor allem die Klappen, Blutkoérperchen ins Gefasslumen 
spenden. In all diesen Beziehungen lauten nun die Urteile der Autoren, und 
zwar auch der Zurcher Schule, viel zuruckhaltender. 

kinmal ist die histologische Identitat nicht vorhanden, speziell nicht zwi- 
schen Vasochord- und Chloragogzellen, und auch fur die Klappenzellen habe 
ich schon oben einige unterscheidende Merkmale angefithrt; weiterhin kann 
immer wieder der Einwand erhoben werden, es handle sich nur um eine 
durch ubereinstimmende Funktion auch morphologisch erlangte Ahnlichkeit 
beider Zellgruppen, die auf eine innere Verwandtschaft noch nicht unbedingt 
schliessen lasse. Endlich wird die blutkorperbildende Funktion der Klappe, 
die seit KUPFFER eine gesicherte Tatsache schien, wieder in Zweifel gezogen. 
ARNESEN halt die Kuprrersche Annahme fur die Hirudineen als wahr- 
scheinlich. STERLING will diese Meinung fur die Oligochaten ,,ubergehen“ ? 
und lasst nur eine mechanische Bedeutung der Klappen gelten. So scheint 
einem Teil der Beweisfthrung Lancs der Boden entzogen zu werden. 

Fur LanG hatte diese Auswanderung prinzipielle Bedeutung, da sie ihm 
die Erklarung abgab, wie in dem theoretisch endothellosen Gefass plotzlich 
mehr oder weniger grosse Gruppen von Zellen auftreten konnen. Wir sind 
in dieser Beziehung weniger gebunden. Sollte es sich auch erweisen, dass 
die intravasalen Gebilde der Anneliden wenigstens teilweise autochthon aus 
der Gefasswand entstanden sind, so werden wir darob nicht unglucklich sein; 
immer ist es Coelomgewebe, das den Mutterboden abgibt. Nach den Erorte- 
rungen des vorausgegangenen Kapitels ist auch die Abstammung aus Mes- 
enchymzellen des Blastocoels theoretisch nicht gerade von der Hand zu 
weisen, sahen wir doch dort, wie der entscheidende Schritt fur die Charak- 
terisierung der betreffenden Zellen mit dem Ubertritt aus einer Oberflachen- 
schicht ins Innere des Organismus gemacht wird. Ob nun dieses Eintauchen 
durch direktes Loslosen aus einer Oberflachenschicht oder indirekt auf dem 
Umweg uber das Coelom erfolgt und darin besteht der Unterschied eines 
Blastocoelmesenchyms und eines Gefassmesenchyms —, durfte an der funk- 
tionellen und potentiellen Eigenart der betreffenden Zellen nicht viel andern. 
Weit wichtiger fur die funktionelle Bestimmung dieser Zellen scheint mir zu 


4 STERLING, |. c., p. 201. 


ylogisches 
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103 


308 

MAX HAUSMANN 

sein, dass sie weiterhin in wieder andere Ernahrungsverhaltnisse versetzt 
werden, sei es durch Eintauchen in die Blutflussigkeit, sei es ausserdem 
durch lokale Beziehungen zum Entoderm (Lage des Vasochords an der ven- 
tralen Wand des Ruckengefasses, also dem Entoderm aufliegend). 

Gegen die Definition des Botryoidalgewebes der Hirudineen (Gnatho- 
bdelliden) als exotropische Bildungen der Coelomwand (retroperitoneales 
Chloragogen, Lancs These 38) scheint sich kein Widerspruch erhoben zu 
haben. 

Wie in morphologischer, so erweist sich auch in physiologischer Bezie- 
hung die hier vertretene Auffassung elastischer und leistungsfahiger als die 
gelaufigen Anschauungsweisen. Die Physiologen haben dem Herzkorper, vor 
allem aber auch dem Chloragoggewebe, dem Botryoidalgewebe, auch den 
cellules acides KOWALEWSKys_ grosses Interesse entgegengebracht. Was ich 
schon fur die Echinodermen hervorgehoben habe, wiederholt sich nun 
auch hier. Die Aufl6sung der Funktion nach Organen bringt es mit sich, 
dass das gleiche Thema im WInNTERSTEINSchen Handbuch in ganz verschie- 


denen, ubrigens sehr wertvollen Arbeiten vorgetragen wird. So pladiert 
BIEDERMANN! wenigstens fur eine partiell assimilatorische Tatigkeit des 
Chloragoggewebes (Stapelzellen). BurtAN? widmet ihnen eine ausfuhrliche 
ausgezeichnete Betrachtung. Borrazzi muss selbstverstandlich die gleichen 
Gebilde beschreiben, und in dem erst nach Abschluss dieses Kapitels erschie- 


nenen Abschnitt tber Zirkulation kehrt naturlich die anatomische Beschrei- 


bung von Klappen und Herzkorper wieder, ohne dass freilich deren physio- 


logische Bedeutung genauer umschrieben werden konnte. Eine lokalphysio- 
logische (sit venia verbo) Betrachtungsweise, die jede einzelne Zelle an Ort 
und Stelle das vollfthren lasst, was ihr die Lage zumutet, stosst sicherlich 
auf weniger Schwierigkeiten als die analytische, immer nach Teil-, d. h. 
nfunktionen ausschauende Auffassung. 
Fur uns besonders wichtig ist nun der Nachweis, dass nicht bloss dem 
g- und Botryoidalgewebe mannigfache Funktionen zuerkannt wer- 
sondern auch dem Herzkorper (und wohl auch den Klappen, s. Hiru- 
BuRIAN hebt seine exkretorische Funktion nachdrucklich hervor’. 
Meyer? glaubt an eine blutbereitende Funktion dieser ,,Drtise. Ich erinnere 
auch an den Nachweis von Eisen im Herzkorper der Terebelloiden und 
\mphicteniden (GUIDO SCHNEIDER)’ 
Unter diesen Umstanden scheint es mir eine zu radikale Losung zu sein, 
wenn manche Autoren, vor allem auch STERLING, nur die mechanische Be- 
dieser Gebilde eben als Ventile hervorheben. Man versagt sich so 
: rstein, II, 1, p 
interstein, I], 2 
p. 343 ff 
BoTTazzl, |. c., p. 540. 
] 


LANG. Loc. p. 302 


at 
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von vornherein einen tieferen Ejinblick in die erste Genese eines wesentlichen 


Bestandteiles des Zirkulationsapparates. Auch ich vermag, gestiitzt auf das 


mir bekannte Beobachtungsmaterial, eine bindende Erklarung fiir diese erste 


Genese nicht zu geben; immerhin fallt die Vorstellung nicht zu schwer, es 
bestehen am Ort der Klappen- resp. Vasochordbildung Ernahrungs- oder 
mechanische Bedingungen, die einem hypertrophischen Wachstum der dort 
ansassigen Zellen Vorschub leisten. Dieses hypertrophische Gewebe erwies 
sich dann sekundar auch der Ausbildung einer regularen Zirkulation giinstig, 
und so erlangte das Gewebe die weitere, lokal bedingte Funktion eines 
Organs, es wurde zum Ventil. 

Ich habe bereits im 6. Kapitel auf verwandtschaftliche Bezichungen von 
Axialorgan und Herzkorper hingewiesen, und es wird auch weiterhin Auf- 
gabe sein, nach homologen Gebilden Ausblick zu halten. 

Wir haben bisher die Gefasswand und deren intravasale Anhange 
auf das Coelom zurtickgefthrt, und es bleibt nur noch zu erortern 
ubrig, wieweit auch der eigentliche Gefassinhalt als exotropische Bildung 
zu deuten ist. Bevor wir auf diese Frage eingehen, mtssen wir aber noch 
mals zu unserm nunmehr reduzierten Coelom zuruckkehren, dessen definitive 
Ein- und Anwohner miteinander in funktionellem Gleichgewicht stehen. 
Diese Gleichgewichtslage darf freilich nicht nur als ein Stoffwechselausgleich 
von Nachbar zu Nachbar aufgefasst werden, vielmehr durften dazu noch in 
hohem Masse die Amobozyten beitragen (vgl. besonders auch die Sipuncu- 
liden), und es ist vor allem bemerkenswert (s. hiezu den schon zitierten 
Artikel BurtaANs), wie durch sie ein korpuskularer resp. intrazellularer 
Transport von der Splanchnopleura nach den Nephridien und auch Wimper 
trichtern statt hat, und wie es auch in Analogie zu den Verhaltnissen bei den 
Echinodermen zur Exkretspeicherung und seltener zum intrazellularen Ex- 
kretaustritt durch die Haut oder den Darm in die Aussenwelt kommt. Einer 
Form der Exkretspeicherung, derjenigen unter der Haut und der dadurch 
bedingten Pigmentierung, sei noch speziell gedacht. 

Die Fahigkeit der Phagozytose nun kommt neben den ortwechselnden 
Amobozyten auch sessilen Elementen der Coelomwand zu, und dieser Um- 
stand, wie auch die morphologische Ubereinstimmung legt den allseitig ge- 
zogenen Schluss nahe, dass die Amobozyten AbkOmmlinge eben der Coelom- 
wand seien. Es wurde friher in der Literatur diskutiert, ob die einfache 
Coelomauskleidung imstande sei, Amobozyten zu produzieren oder ob deren 
Entstehung an besondere Organe, Lymphkorperchendrtisen, gebunden sei, wie 
sie sich in der Tat bei Sipunculus' im Dorsalgefass (s. p. 69) und bei einem 
Teil der Polychaten mit Vorliebe im Bereich der Nierenkammern nach den 
Septen hin finden (also auch hier eine Andeutung der oben fur Oligochaten 
und Hirudineen postulierten grésseren Wachstumstendenz im Bereich der 


1 KOLLMANN, in der p. 43 zitierten Arbeit, p. 166—160. 
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Septen). Nach KoL_iMann’, dessen sorgfaltige Arbeit wohl kaum genug 
zitiert werden kann, sind bei den Polychaten fast alle denkbaren Modalitaten 
der Ientstehung auch realisiert. Die Amobozyten entstehen zum Teil durch 


karyokinetische Teilung von jungen gleichartigen Elementen, zum Teil gehen 


sie aus lymphogenen Organen hervor (d. h. von in einem netzformigen 


Stroma eingebetteten Zellhaufen). Endlich entstehen sie aus dem bei der Ent- 
wicklung noch indifferenziert gebliebenen Mesenchym des Schwanzendes 
(besonders zweitunterstes Segment). 

Fur die Oligochaten lauten die Aussagen mehr negativ abgrenzend’, das 
‘hloragoggewebe ist an der Amobozytenbildung unbeteiligt, aber auch Lym- 
phoidorgane existieren nicht; so durften die lymphoiden sessilen Zellen die 
Mutterzellen der Amobozyten sein. 

Mit diesen Erérterungen gewinnen wir wieder Anschluss an die oben 

tfene Frage, ob auch der Gefassinhalt als exotropische Bildung zu 
der flussige Ge- 
fassinhalt und die besondere 
Zelldifferenzierung der 
zyten werden uns erst im fol- 
genden Kapitel beschaftigen, 
schliessen sich die 
des Gefassystems 
zwanglos an. Denn nach ‘ig. 4ga. Eisen Querschnitt durch das 
Bauchgefass (bg) mi ‘inem im Innern liegenden 
bestehendet amozyten Sehr junges Stadium. 
Amobozyten zwei Hamozyten. 

Coeloms 

gleichwertige Zellen. Im ganzen sind die Blutamobozyten 


‘ig. 39a und 40a.) 


-}]DOVSKY lasst sie aus seinem Vasothel entstehen*®. Fur 

cs” Mesenchymzellen, die bei der Gefassbildung ins Gefass- 

‘ichsam hineinschlupfen. Nach ihm ware deren Bildung auf die 

it der Gefasse beschrankt. Die Entstehung aus Klappen ist, 

in der neueren Zeit in den Hintergrund getreten, 

eines besonderen amobozytenbildenden Organes im 

Bock’ hat, wie es scheint, keinen rechten Anklang 

gefunden. Wieweit die verschiedenen Modalitaten in Frage kommen, kann 
icht entscheiden. Man wird aber auch hier kaum fehlgehen, wenn man 


recht grosszugig denkt und fur Vorkommen und Entstehung dieser Wander- 


l. c., p. 555, der auf die Olygochatenmonographie VEJ- 
den neueren von mir beniitzten Arbeiten Veypovskys habe 
ilich nicht finden konnen 

200. 


LMANN, | ISI 153 
MANN, l. c., p. 170—I74 
Zitiert nacl BOTTAZ 

povskys Bezug nimmt. In 
ich eine ahnliche Angabe ft 

4 STERLING, I. c., p. 28 

5 Zitiert bei STERLING usw 
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vogel verschiedene Méglichkeiten anerkennt. Die nach STERLING ins Lumen 
hinein vorgedrungenen urspriinglichen Mesenchymzellen k6nnen sich anfing- 
lich durch indirekte Teilung vermehren und Tochterzellen bilden, wie es 
dieser Autor sch6n abbildet (unsere Fig. 49a und b), und wie es auch 
GUNGL! darstellt. Bei dieser Teilung erfolgen anscheinend Umstellungen der 
Kernplasmarelation?, die vielleicht eine auch funktionelle Differenzierung 
gegenuber der Ausgangszelle mitbedingt (s. Kap. 10), wahrend man ja sonst 
ohne weiteres geneigt sein wird, alle diese verschiedenen Zellformen als 
gleichwertig oder mindestens sehr nahe Verwandte zu betrachten. 

Wir haben im vorliegenden Kapitel also den Auswanderungsprozess ver- 


folgt, soweit er bei Anneliden nachweisbar ist; dabei stellten wir die Ent- 


stehung des Gefiissystems als einen solchen Vorgang dar. Das gleiche Pr 


blem fiihrte auch dazu, die intravasalen Gebilde, Klappen und Herzkorper 


cu besprechen. Zum Schluss beschaftigten wir uns noch mit einem 
beweglichen Inhalts des Gefiissystems, mit seinen Amdbozyten, 
durch die wenigen Bemerkungen iiber die Amédbozyten des Coeloms 


deren Genese geleitet wurden. 


Kapitel. 


VORKOMMEN UND URSPRUNG LUTFARBSTOFFE 

Der Antrieb, das Gefassystem der Wurmer, speziell der Anneliden, in 
nahere Beziehung zu demjenigen der Wirbeltiere, unserem Endziel, zu setzen, 
beruht duf zwei Analogien: erstens ist das Gefassystem geschlossen, und 
zweitens findet man bei manchen Wurmern rotes Blut. Mit diesen zwei Ana 
logien hat es dann aber sein Bewenden, und Gefasswand wie Gefassinhalt 
weisen tiefgreifende Unterschiede auf. Die Gefasswand zeigt, wie aus den 
vorausgegangenen Beschreibungen hervorgeht, eine ganz verschiedene Struk 
tur, und fur das Blut besteht der Unterschied zu Recht, dass die rote Farbe 
des Annelidenblutes nicht durch korperliche Elemente bedingt wird, der Farb 
stoff vielmehr gelost in der Flussigkeit enthalten ist. Woher stammt nun 
dieser Blutfarbstoff ? 


iil 


Wir haben bisher alle Bestandteile des Gefassystems aus dem Coelom Kolloidchemisch 
direkt oder indirekt entstehen sehen: die Wand selbst geht aus ihm hervor, Reva tp isis 2 
die intravasalen Gebilde sind seine direkten oder indirekten Abkémmlinge, g, 
und die sparlichen Amobozyten des Blutes sind entweder eingewanderte men 
Coelomamobozyten oder lassen sich bei autochthonem Entstehen auf Coelom- 
elemente, deren Abkommlinge oder funktionell gleichwertige Mesenchym- 
elemente zuruckfuhren. Unter diesen Umstanden ist die Vermutung nahe- 

1 


c., p. 560. 
Siehe STERLING, I. c., 
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liegend, dass auch der Blutfarbstoff uber den Weg des Coeloms in die Ge- 
fasse geraten sei. In der Tat begegnen wir nun auch im Coelom einem roten 


Blutfarbstoff, doch ist — und damit beginnen die Analogien zu versagen - 

Farbstoff niemals frei im Coelomraum — zum mindesten nicht im 
unveranderten (Hirudineen, s. u.) — enthalten, sondern macht einen Be- 
tandteil korpuskularer Elemente, von Erythrozyten aus. Auch besteht die 


*htung zu | dass im Gegensatz zu all den frihern Uberwande- 
rungen der Blutfarbstoff nicht sowohl im Coelom als auch im Blut sich vor- 
sondern dass er entweder dem Coelom, und zwar, wie schon erwahnt, 
in korpuskularer Lagerung, oder aber dem Blut in flussiger Form angehort. 
Damit ist wohl einer Ableitung aus dem Coelom der Boden entzogen, 
hochstens eine schwache Briicke kénnte zum Coelom hiniberfthren, die 
104) zitierte Auffassung Mryers, wonach der Herzkorper, also ein 
Coelomderivat, den Farbstoff der Gefasse sezerniert. 

Wir kommen somit in erster Annaherung zur Auffassung, dass die 
gleiche Funktion der Sauerstoffvermittlung, die wir ja mit dem Auftreten 
des Farbstoffes ohne weiteres supponieren, auf zwei verschiedenen Wegen 
gelost wird: auf dem Coelom- oder dem Blutgefassweg, und wenn wir nun 
horen, dass die roten Blutkorperchen des Coeloms bei den Chaetopoden nur 

in auftreten, wenn ein Blutgefass uberhaupt fehlt', so hatte diese parallele, 
lokal verschiedenartige Entwicklung einen Teil ihrer Merkwurdigkeit 
Funktion der O-Versorgung wurde eben mit den Organen aus- 

ie zur Verfugung stehen. Warum freilich einmal die flussige Form, 


lie korpuskulare gewahlt wurde, bleibt immer noch zu uber- 


\Wenn nun auch diese Darstellung auf den ersten Blick nicht unbefrie- 
erscheint, so ist sie doch nicht imstande, einen tieferen Einblick in 
gewahren, weil sie uns eben tiber die Genese der ganzen Funk- 

ichts aussagt. Dass aber auch hier eine Entwicklungsreihe vorliegt, 


darf wohl ohne weiteres angenommen werden. Sicherlich ist die Gedanken- 


assoziation Hamoglobin \tmung, und zwar implizite einer Atmung, wie 


ieren begegnen, viel zu naiv, und die besten Ein- 

iit verschleiert. Ich nehme einige Tatsachen vor- 

die uns vor zu raschem Analogisieren warnen sollen. E1stc hat den 
Blutkorperchen der Capitelliden auch eine exkretorische Funktion zu- 
Hamoglobin findet sich nicht nur in den zirkulierenden Zellen, son- 
vielen Nemertinen vor allem auch in den Hirnganglien, 

1 Sipunculus (hier ein verwandter Farbstoff) im 

Sein eisenfreies Spaltungsprodukt (Hamatoporphyrin) bildet den 


dS 


109) rote Blutkorperchen 
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Pigmentstreifen bei Lumbricus'. Was uns weiterhin stutzig machen sollte, ist 
die Tatsache, dass nicht nur der stereotype Farbstoff auftritt, der mit mehr 
oder weniger Sicherheit als Hamoglobin anzusprechen ist, sondern dass noch 
mindestens zwei andere Farbstoffe vorkommen, wovon der eine von griiner 
Farbe. 

Uber die Fahigkeit dieser Farbstoffe zur O-Bindung kann wohl kein 
Zweifel sein, doch sind im allgemeinen die Wirmer nicht auf diesen Mecha- 
nismus des O-Transportes angewiesen, da der Farbstoff eben noch vielen 
Tieren fehlt. Seine Anwesenheit bedeutet daher nur, wie es BouNHIOL an 
einem reichhaltigen Polychatenmaterial nachgewiesen hat’, eine Steigerung 
der respiratorischen Tatigkeit, resp. genauer der CO,-Abgabe (nur diese sind 
in der ubrigens ausserordentlich wichtigen Arbeit gemessen worden). 

Gerade dieses wechselnde Verhalten gibt uns Zeugnis, dass wir mitten 
in die Genese einer Funktion hineinsehen, und ahnlich wie beim Studium 
der Klappenbildung (Kap. 11) versaumen wir das Beste, wenn wir immer 
nur mit den vollendeten Endstadien eine Entwicklungsreihe analogisieren. 
\VINTERSTEIN® hat diese Genese trefflich wie folgt skizziert: 


,£um Schluss muss noch der Entwicklung eines Hilfsapparates der Atmung ge- 
dacht werden, der bei den hoheren Formen eine tberragende Bedeutung gewinnt, der 
\usbildung respiratorischer Farbstoffe. Ihre erste Entstehung ist noch in volliges Dunkel 
gehullt. Es sei als hypothetischer Anhaltspunkt hier nur nochmals die Moglichkeit eines 
funktionellen Uberganges von assimilatorischen zu respiratorischen Pigmenten erwahnt, 
die in der Verwertung des durch die Assimilationstatigkeit frei werdenden Sauerstoffs 
bei der Atmung, in den chemischen Beziehungen zwischen Chlorophyll und Hamoglobin 
und in der direkten Umwandlung des mit der Nahrung aufgenommenen Chlorophylls 

mit dem Hamoglobin verwandte Substanzen (Pigment der Vanessen, vgl. p. 
eine gewisse Grundlage findet. 

Was nun die funktionelle Bedeutung dieser Pigmente anlangt, so muss hier zu- 
nachst die bemerkenswerte Tatsache hervorgehoben werden, dass wir Farbstoffen ver- 
schiedenster Art, vielfach auch solchen der Hamatinreihe, bei niederen Tieren in fixer 
Form vor allem im Integument begegnen. Es ist durchaus fraglich, ob diesen uberhaupt 
irgendeine respiratorische Bedeutung zukommt, und sie nicht vielmehr lediglich die 
Rolle von ,Pigmenten‘ im eigentlichen Sinne, d. h. Mitteln zur Absorption bestimmter 
Strahlengattungen, spielen. Aber auch Pigmente von unzweifelhaftem Ovo-Bindungsver- 
mogen, wie Hamoglobin und Hamerythrin, finden sich vielfach in fixer Form in ver- 
schiedenen Geweben (Zentralnervensystem, Muskeln, bei Wurmern und Gastropoden) 
leponiert. Wie BArcrorT und Kinc (1) treffend hervorgehoben haben, ist die Funktion 
solcher fixer Ansammlungen offenbar noch vollig verschieden von jener der eigent 
lichen respiratorischen Pigmente der hoheren Tiere. Es handelt sich hier anscheinend 
zunachst um Sauerstoffspeicher, welche die Aufgabe haben, die besonders Ov2-bedtrf- 
tigen Gewebe im Falle der Not mit Sauerstoff zu versorgen. Ein weiterer Schritt 
ler funktionellen Entwicklung ist der, dass dieses Pigment, statt in Bindung 
len Geweben, in einer Korperflussigkeit suspendiert auftritt und n beweglichen 
Bortazz, |.-c. p 382. 

? BounHIoL, Recherches biologiques expérimentales sur la respiration des Anné- 
lides polychétes. Annales des Sciences Naturelles, VIII. Série, Zoologie, Bd. XI, p. 1. 
3 WINTERSTEIN in seinem Handbuch, I, 2, l. c, p 
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verwertbaren Oc-Vorrat (,floating store‘) darstellt 
Capitelliden), bis schliesslich mit der 
ut ein 


(z. B. Sipuncu- 
\usbildung der regularen Zirku- 
em solchen Pigment versehenen Kérperfliissigkeit dieses erst dic 
Funktion eines respiratorischen Farbstoffes im Sinne jenes der hoheren 
innt, d. i. eines Transportmittels fiir grossere Gasmengen, ,eines bequemen 
ssser Kapazitat‘ (PrLtcer). Bei den Wirbellosen ist die letztere 


s respiratorischen Farbstoffes in exakter Weise bisher bloss fur das 
ephalopoden nachgewiesen (vgl. p. 87).“ 
Zu diesen Ausfuhrungen moge nun das folgende noch einige Belege und 
cungen bringen. 

Ich habe in erster Linie auf die roten Blutkérperchen einiger Echino- 
curuckzukommen. Hier besitzt Ophiactis virens, ein Schlangenstern, 
\mbulakralsystem kernlose und 


pigmentierte Blutkorperchen, 


1 Erythrozyten der Saugetiere ahneln. Das Pigment gibt das Spek- 
des Hamoglobi 


ns, doch ist PREYER die Herstellung von Haminkristallen 
nicht gegluckt'. Uber die roten Blutk6érperchen, die sich in 
lauten 


n Coelom einiger 
Seewalzen finden 


die Angaben folgendermassen?: 
ordentlich zahlreich, es sind 


ausser 


Bei Cucumaria 
abgeplattete Blas- 


vorhanden, ausserdem 


grosse 


Durchmesser, ein Kern ist 


inula (mit Saffranin rot farbbar), 
die man fast 
Blut] 


immer in den Erythrocyten anderer Tiere 
yrperchen von Thyone aurantiaca sollen feine Pseudo- 
47) 


n konnen. Bei Thyonella gemmata gelang der Nachweis der 


isstreifen des Oxyhamoglobins, es liessen sich Haminkristalle 


Ferrozyankalium gibt die Blutasche Eisenreaktion. WINTER- 
respiratorische 


Bedeutung dieser Zellen und ahnlicher Ge- 
Bemerkenswert ist ferner die Anwesenheit von Hamatopor- 
s Lipochroms und et 


ies von einer Alge herruhrenden violetten 


auch bei, dass die Holothurien* hauptsachlich Pflanzenteile 
wahrend Seesterne und Seeigel typische Karnivoren sind (ubet 
] 


irungsweise des oben erwahnten Schlangensternes Ophiactis ist mi 


Tnal 
bekannt). Genauer gesagt 


hurien) hauptsachlich 
es Meeresgrundes, 
Holothurien em vollgestopft, 
umerhin aus. | 


Die mit Ab- 


> und: ,,Holothurie1 
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entleeren im Aquarium Kot in Gestalt von I—5 cm langen, wurstformigen, durch etwas 
Schleim locker zusammengehaltenen Sandbrocken.“! 

Ich gebe diese verschiedenen Daten, ohne sie gewaltsam vereinigen zu 
wollen; sie flgen sich aber gut in das Bild ein, das sich in der Folge all- 
mahlich abzeichnen wird. 

Nemertinen. Fur die roten Blutkérperchen habe ich in erster Linie auf 
die p. 53 gegebene Darstellung hinzuweisen. Die roten Blutkérperchen sind 
Bewohner der Blutgefasse, die wir aber als ausgewachsenes Coelom auf- 
gefasst haben (vgl. dazu Kap. 7). Dass der rote Blutfarbstoff Hamoglobin 
ist, wird von Huprecut angegeben?. Sein Vorkommen ist tbrigens selten; 
BURGER® hat ihn bei Euborlasia elisabethae und bei wenigen Amphiporiden 
gefunden. Haufiger kommen blassgrtine Farbstoffe oder orangefarbene mit 
grtinlichem Schimmer vor (Amphiporus pulcher und lactifloreus), was unwill- 
kurlich immer wieder auf die Herkunft von Chlorophyll bezogen wird; hier 
vermutlich zu Unrecht, da das erwachsene Tier ein ausgesprochener raube- 
rischer Fleischfresser ist und die Entwicklung der genannten Tiere nicht uber 
die Pilidiumlarve erfolgt, bei der allein man eine Aufnahme von Chlorophyll 
supponieren konnte. Die Frage nach der Herkunft der Farbstoffe ist tber- 
haupt noch viel zu wenig systematisch bearbeitet, um ein Urteil zu erlauben. 
Geht die Bildung vom Dotter aus wie in den hodhern Tierklassen? Auch hier 
keine entscheidende Antwort, doch zeigt uns die p. 58 gegebene Schil- 
derung anschaulich, wie zum mindesten eine zweite Komponente ins rote 
Blutkorperchen hineinkommen konnte, die Lipoidsubstanz, die also nichts 
anderes als ein Degenerationsprodukt von eingeklemmtem larvalem Ektoderm 


darstellen wurde. Die Nemertinen weisen gleich noch eine zweite Beziehung 


des Farbstoffes zu ektodermalem Lipoid auf, sind doch bei ihnen die Gang 


lienzellen von einem pigmentierten Hullgewebe umgeben. Bei 
u. a. folgendes dartiber zu lesen’: 


Wie Pigmentzellen des Gehirns sind membranlos und von unregelmassig 
sie zeigen bald mehr, bald weniger Fortsatze Das Pigment wird 
groberen oder feineren, dunklen, undurchsichtigen Kornchen gebildet | 
kerngrossen, grunlichen, glanzenden Tropfchen, welche entweder hell und mattglanze1 
wie ein Olblaschen erscheinen oder im Inneren eine kornige Ansammlung zeigen 
Diese Zellen sind in unendlicher Fille vorhanden und bilden ein Gewirr 
Fasern, die sich aber um die Ganglienzellen, ganz ahnlich wie die Korperbindeg 
zuge um das Gesamthirn, korbartig verflechten. Die Pigmentzellen legen sich 
direkt an die Ganglienzellen, sondern entsenden aus einiger Entfernung 
feinerten Fortsatze, in welchen ich nichts von der grunlichen Substanz 
weisen vermochte, zwischen und um die Ganglienzellen 
Die Pigmentzellen bilden das Hullgewebe nicht der Ganglienzell« 
und der Seitenstamme allein, sondern dasjenige der nervosen Materie ul 
1 BIEDERMANN, l. c., p. 627. 
Zitiert nach Bottazzl, l. c, p. 544 
} in der p. 49 zitierten Monographie, p. 313. 
BurGER, |. c., p. 339 und 340. 
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wir dieselben nirgends im Korper wieder so massenhaft entwickelt vorfinden 
den zentralen Teilen des Nervensystems, aber auch bei der Betrachtung der 
ripheren Nervenschichten des Riisselnervensystems, ja selbst der Cerebralorgane wer- 
wir ihrer zu gedenken haben. 
Dem Pigment dieses Hullgewebes verdankt das Gehirn die Farbung, welche bei 
anchen Nemertinen, z. B. Cerebratulus fuscus, ausserst intensiv, namlich leuchtend 
Verschiedene Forscher glaubten, diese Farbung des Centralnervensystems ruhre 
her, das besonders das Gehirn reichlich ftthren soll. Sie schrieben 


ine respiratorische Tatigkeit zu.“ 


Bei Aieferegeln, Hirudo, Aulostoma und Nephelis ist das Blut durch 
Hamoglobin mehr oder weniger rot gefarbt. Wir erinnern uns hiebei, dass 


t 


die Gefasse nur ein verasteltes Coelom darstellen; der Farbstoff ist in der 
Flussigkeit gelost. Borrazzi fuhrt aus’: 

fs verdient die Tatsache erwahnt zu werden, dass das im Blute des Tieres ge- 

loste Chromoprotein nichts mit der Ernahrung desselben zu tun hat. Wenn auch Hirudo, 

rotes Blut hat, das Blut von Wirbeltieren saugt, so nahrt doch Aulostoma sich 

rwiegend von Regenwurmern und Nephelis von Susswassermollusken; dagegen saugt 


btes Blut hat, das Blut von Selachiern.“ 


Die Beweisfuhrung scheint mir nicht zwingend, sie zeigt nur, dass es 

nicht um eine direkte Aufnahme vom Blut des Wirtstieres in das Gefass- 

m des Egels handelt, schliesst aber nicht aus, dass das aufgenommene 

rmaterial irgendwie zur Blutbildung herangezogen wird. Wesentlich zu 

ware, ob der rote Blutfarbstoff schon embryonal entsteht, als eiserner 

damit wohl funktionswichtiger Bestandteil des Korpers, oder ob er sich 

rst nach dem ersten Blutsaugen vorfindet. Ich habe dartber eine bindende 

\ngabe nic ‘funden, immerhin wird von jungen hinreichend durchsich- 
igen Exemplaren* gesprochen 1 p. 549 heisst es noch deutlicher: 


Verdauung lassen sich an jungen gequetschten 


Pigmentarmut der Tiere unter dem Mikroskop \ 


rfolgen 


lie Verdauung « lutes fortschreitet, treten P 
7 Uberl der Verhaltnisse im Egel 


Die Pigmentbildung 


gement- 


haben. Das Hamoglobin 


in (IKEYSSELITZ).* 


Auch die Zeit des Auftretens der Korner im Botryoidalgewebe konnte 
vohl einige Anhaltspunkte bieten. Was immer wieder an den Zusammenhang 
mit der Ernahrung denken lasst, ist der Umstand, dass das gesaugte Blut 

‘ns auch andere zufallige Nahrungsreste) so ausserordentlich schwer 
verdaulich ist. BIEDERMANN® gibt dartiber einen anschaulichen Bericht: die 


1 


\ufnahme erfolgt nach Gelegenheit, ft erst in wochenlangen Ab- 
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standen. Das Blut bleibt monatelang (bekanntlich fliissig) im Magendarm- 
kanal liegen; nach 35 Tagen konnte Pirrer noch Hamoglobin nachweisen, 
das sich an der Luft in Oxyhamoglobin verwandelte und nachher wieder 
reduzieren liess. Nach 18 Monaten sogar fanden Strrtinc und Brito im 


Darmkanal noch unveranderte intakte Blutkérperchen. Was ist da nahe- 


liegender, als dass dieser Farbstoff, allmahlich mehr oder weniger abgebaut, 


auch den ubrigen Korper gleichsam imbibiert. Nach der Darstellung BURIANS 
ist ja eine solche Exkretspeicherung eine ganz allgemeine Erscheinung auch 
bei den Witirmern’. 

Sipunculiden (s. p. 69). Es sei auf die ausfithrliche Darstellung Bot- 4. Blutkdrper- 
TAZZIS*, ferner KOLLMANNs® verwiesen. Die roten Blutkérperchen sind 
haltige kreisrunde Scheiben von 16—32 u Durchmesser, die den roten Blut- 
zellen des Fisches gleichen. Der Ort ihrer Entstehung scheint noch nicht 
vollig abgeklart. Der Farbstoff lasst sich durch destilliertes Wasser aus den 
Korperchen auswaschen, er wird als Hamoerythrin bezeichnet, luftgesattigt 
ist er tiefrot, nach Schiitteln mit CO, rosafarben. 

Uber das Blut — nach Kererstern* offenbar der Inhalt der Hypodermal- 
kanale — sagt Botrrazzi*, dass es durch geloste Farbsubstanz gefarbt sei, die 
aber nicht genauer untersucht ist®. Leider, wird man sagen, wenn man von 
BIEDERMANN’ hort, dass diese Tiere von Schlamm und Sand leben, dass ihr 
Darminhalt eine braunliche oder gelbliche Fltssigkeit ist, dass zahlreiche 
amoboide Zellen im Darmkanal mit braunrotlichem Pigment beladen sich 
vorfinden, und dass diese Formelemente sehr denjenigen der Leibeshohle 
gleichen. 

,Auch in der driisenhaltigen subepithelialen Gewebsschicht fand Greerr ,auffallend 
reichlich zellige Elemente‘, desgleichen zeigen auch die ,Blutkorperchen‘ die gleiche Be- 


schaffenheit wie jene frei im Darm vorkommenden Zellen, so dass es sehr nahe liegt, 


anzunehmen, dass die letzteren der Resorption von Nahrstoffen dienen, mit denen sie 
sich im Darm beladen, um sie zurtickwandernd an die Gewebe abzugeben. Gesttitzt auf 
die braune Farbe der Einschltisse, hat BRANDES seiner Zeit die Vermutung ausgespro- 
chen, dass es sich dabei um braune, aus dem verschluckten Meeressand aufgenommene 
\lgenzellen handelt, denen er, wenn sie in. die Gewebe gelangen, eine ahnliche Rolle 
zuschrieb wie den Zooxanthellen oder Zoochlorellen.“ 


BIEDERMANN lehnt letztere Ansicht ab; wenn man aber davon absieht, 
den aufgenommenen Zellen auch noch eine funktionelle Bedeutung zuzuer- 
teilen, so kann man gegen die Vermutung von der Herkunft des braunen 
Farbstoffes von Algen gewiss keine prinzipiellen Bedenken erheben. 

1 Siehe BurIAN, 1. c., z. 

* Borrazzs. |. c., p. $63 

KOLLMANN, zitiert p. 43, p. 156 ff. 

4 KEFERSTEIN, zitiert nach Bottazzi, p. 564 

5 Bottazzi, |. c., p. 563. 

Borrazzi, |. ¢., S71. 

BIEDERMANN, I. c., p. 592. 


£931. 


19 
2. — A. 113 


MAX HAUSMANN 


Dem Hamerythrin durfte in erster Linie die Fahigkeit zur O-Speiche- 
rung zukommen; soll dieser dem Farbstoff doch viel intensiver anhaften als 
dem Hamoglobin!. 

Chaetopoden Erythrozyten der Coelomhohle finden sich vor allem 
bei den Capitelliden, bei den Glyceriden und bei manchen Terebelliden 
als kreisrunde, mit Kernen versehene Scheiben, vermehren sich auf karyo- 
kinetischem Wege und entstammen nach ErsiG dem_ parietalen’ Peri- 
toneum. Ersic? verdanken wir tberhaupt die eingehendsten Studien uber 
diese Gebilde. Man vergleiche am besten seine Originalangaben, die sich 
auf die Morphologie, auf die Natur des Farbstoffes, die exkretorischen 
Leistungen, die Herkunft der Pigmente und endlich auf eine patho- 
logische \Veranderung, die Melanamie, beziehen. Die Identitat des Farb- 
stoffes mit Hamoglobin wird erschlossen aus dem spektroskopischen Ver- 
halten, aus der Beobachtung von Hamoglobin- und TrEIcHMANNschen Kristal- 
len, die Oxyphilie fur Eosin freilich fehlt®. Exkretorische intrazellulare Ein- 
schlusse werden seltener als Guanidin, haufiger als Chitin angesprochen; 
daneben kommen Farbstoffe vor, die fur AbkoOmmlinge des Hamoglobins 


ehalten werden. Auch die bei Capitella zu beobachtende Krankheit der 


g 
Melanamie wird auf eine intrazellulare Alteration des Blutfarbstoffes bezogen 


und aut Verwandtschaft nach der Malaria hinuber verwiesen. Beachtens- 
wert ist auch noch der hier* referierte Farbenwechsel von rot nach grun 
hinuber und umgekehrt. Uber das Wann der Hamoglobinentstehung habe ich 
keine Angabe gefunden, uber einen physiologischen Nachweis ihrer Bedeu- 
tung als O-Trager ist mir ebenfalls nichts bekannt. Wichtig zu wissen ware, 
velche Bedeutung den gelben, orange und grunen Substanzen zukommt, wie 
sie’ bei wohlgenahrten Tieren als Flussigkeit, vor allem im Darmlumen, bei 
hungernden aber in Tropfenform in der Darmwand vorkommen. 
Das Vorkommen der Farbstoffe in geloster Form ist weitaus haufiger. 
Man liest bei Borrazzi°: 
der Gefassapparat erfullt mit einer durch Hamoglobin mehr 
niger lebhaft rot gefarbten Flussigkeit, oder mit einer fast ungefarbten, wie 
Enchytraiden; in Wirklichkeit enthalt er bei den verschiedenen Arten*eine ganze 
veniger gefarbter Hamoglobine, ausgesprochen rot bei den Lumbriciden 
1} 


blassge bei Nais proboscidea, rosa bei ecinigen Enchytraiden, und ganz- 


bel anderen.” 


Schon die Bezeichnung ,immer weniger gefarbte‘“’ Hamoglobine lasst 
Bedenken aufkommen gegen das Vorhandensein eines einheitlichen chemi- 
schen Korpers. Es werden denn auch fur die Wurmer im allgemeinen drei 
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Farbstoffe besprochen. Ausser dem schon bei den Sipunculiden erwahnten 
Hamerythrin wird ein Chlorocruorin genannt, das dem Blut eine griine Far- 
bung verleiht. Endlich wird Hamoglobin genannt, dessen Identifizierung 
etwa im Rahmen der Etsicschen Angaben gehalten wird. Zu all diesen Unter- 
suchungen ist zu sagen, dass sie aus einer Zeit stammen, die von der neuesten 
gewaltigen Entwicklungsphase der physiologischen Chemie noch nicht pro- 
fitieren konnte. Es wird wohl ziemlich viel zu revidieren bleiben. 

Uber die Herkunft dieser Blutfarbstoffe ist man nicht genauer unter- 
richtet, die Vermutung Meyers, es handle sich um ein Sekret der intravasalen 
Gebilde, ist bereits berichtet worden (p. 104 und 108); verlockend wirkte 
wohl der schon von LANG zitierte Nachweis von Eisen in diesen ,,Driisen“. 
Eine genetische Betrachtungsweise wird vor allem wieder nach den Zusam- 
menhangen mit in der Nahrung resorbierten Farbstoffen suchen, solange 
wenigstens nicht eine endogene larvale Bildung nachzuweisen ist. Fur die 
Polychaten scheint mir dies wegen der spaten Bildung des Gefassystems 
(s. Kap. 9) wenig wahrscheinlich. Fur die Oligochaten sind mir keine dies- 
beztiglichen Angaben bekannt geworden. 

ine Bezugnahme auf korperfremde Farbstoffe ist ja etwas ferner ab- 
liegend als fur die Hirudineen, aber bei den nahen verwandtschaftlichen 
Beziehungen von Chlorophyll und Hamoglobin, wie sie die klassischen Unter- 
suchungen WILLSTATTERS endgultig festgelegt haben, nicht mehr absurd. In 
Parallele zu der schweren Verdaulichkeit des Blutes bei den Hirudineen 
kann wohl auch auf die schwere Verdaulichkeit und Zuganglichkeit des 


Chlorophylls hingewiesen werden. Die verwandtschaftliche Beziehung von 


Hamoglobin und Chlorophyll wird gegenwartig uberall unterstrichen, sie hat 


ihren ruhenden Pol in einem zum Teil gleichartigen Aufbau und in dem 
Bestehen eines gleichen Abbauproduktes, dem Atioporphyrin. Doch darf 
nicht unterschlagen werden, was WILLSTATTER in seinem Vortrag Uber 
Pflanzenfarbstoffe' selbst dazu sagt: 

»Obwohl nun Chlorophyll und Hamin auf das gleiche Aetioporphyrin zuruck- 
gefuhrt worden sind, das man als eine Stammsubstanz bezeichnen kann, ziehen wir 
aus den Untersuchungen uber den Abbau nicht den Schluss einer nahen konstitutionellen 
Verwandtschaft zwischen Chlorophyll und Hamin. Hier Magnesium, dort Eisen, hier 
Esterbildung mit Phytol, dort Paarung mit Globin; zu solchen der ungleichartigen 
Funktion entsprechenden Unterschieden kommen noch in dem eigentlichen Farbstoff- 
kern bedeutende Unterschiede, die erst bei tiefgreifendem Abbau verschwunden sind. 

\uf dem Wege vom Hamin zum Aetioporphyrin gibt es zwei Verwandlungen, die 
den Bau des Molekils wesentlich andern, namlich dessen Ubergang vom Hamin zum 
Hamatoporphyrin und von diesem zu Hamoporphyrin, das mit den Porphyrinen des 
Chlorophylls isomer ist. 

Auch zwischen Chlorophyll und dem Aetiophyllin und sogar zwischen Chlorophyll 
und den ersten zweibasischen Porphyrinen wie Cyanoporphyrin oder Erythroporphyrin 

1 WILLSTATTER (1). Berichte der Deutschen chemischen Gesellschaft, 47. Jahrg., 
Nr. 15, 1914, p. 2864. 
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las Molekul wesentlich umgestaltende Schritte, die sich mit den Reaktionen 


nicht in Parallele bringen lassen. 


ine Schritt ist die Umlactamisierung der Chlorophyllkomponenten, durch die 


aufgespalten, ein neues synthetisiert wird. Die zweite Umformung des 
ch nicht klargelegt ist, findet zwar weniger augenfallig statt, ast aber 
geschieht durch die Einwirkung von Alkali bei hoherer Tem- 

m den Chlorophyllinen zu den einfacher konstituierten zweibasi- 


vom Phytochlorin und Phytorhodin zu den entsprechenden Por- 


Trotz diesen Bedenken des Chemikers! wird der Biologe nicht so leicht 
der verlockenden Parallele mehr abweichen; selbstverstandlich sind aber 

‘orschungen notig, die meines Erachtens nicht unzweckmassig von fol- 
genden Tatsachen und Uberlegungen ausgingen: 

1. Es gibt auch rote und blaue Abbauprodukte des Chlorophylls, magne- 
siumhaltige (manche Phylline) sowohl als auch magnesiafreie (Phytorho- 
dine und Phytoporphyrine). 

2. Es gibt bei Tieren aber auch griine Farbstoffe, die ohne Aufnahme 

pflanzlicher Nahrung auftreten’. 

3. Durch Abspaltung des Magnesiums unter Saureeinwirkung aus den 


TD] 


hyllinen kann u. a. ein Porphyrin erzeugt werden (Rhodoporphyrin), das 


porphyrin gewinnen. Es darf also nicht jedes Porphyrin des tierischen Kor- 
pers ohne weiteres als Derivat des Blutfarbstoffes angesprochen werden. 
Die Esterbildung der Chlorophyllide mit Phytol, die Paarung des 
ins mit Globin bereiten den Biologen neue Quellen der Erkenntnis. Das 
Phytol wird als ein ungesattigter primarer Alkohol mit offener Kette von 
Kohlenstoffatomen definiert. Seine genaue Zusammensetzung scheint auch 
nach einer neuern Arbeit WILLSTATTERS® noch nicht genauer abgeklart; fur 
uns ist aber besonders wichtig, dass nicht unwahrscheinlich Beziehungen 
zwischen dem Isopren, dem wohlbekannten Baustein der Terpene wie des 
Kauischuks und dieser alkoholischen Komponente des Chlorophylls bestehen. 
Werden doch diese gleichen Substanzen auch als Muttersubstanzen des 
Cholesterins betrachtet*. Geht also bei dem supponierten Ubergang das Chloro- 
phyll nicht in toto glatt ins Hamoglobin tiber, wie eine naive Vorstellung sup- 


ponieren mag, so wird vielleicht es sei dies mit aller gebuhrenden Reserve 


iiber die Konstitution des Hamins, die 
\ufsatze Hans FISCHERs in den Naturwissen- 
1929 und 1930), werden auch dem Chemiker Mut und Anregung geben, den 
-vorgehobenen Problemen erneut nachzugehen 
2 Hans PrzipraM, Arch. ges. Physiol., p. 153, 1913, zitiert nach Zentralbl. f. 
hem. u. Biophys., Bd. 16, p. 9 
\WILLSTATTER , Untersuchungen tiber Chlorophyll. XXV. Uber Phytol. If. Ann. 
m. Pharm jebig), 418, zitiert nach Zentralbl. f. Biochem. u. Biophys., Bd. 21, p. 425. 
4 Siehe \K, lzem. Pl Bd., 1916, p. 200. Neuere Literatur: 
Licutwitz, Klints 


Maaistris, Die Lips 
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vorgebracht — dieses Phytol dazu beitragen, den Lipoidbestand der roten Blut- 
korperchen aufzubauen. Die Entstehung des Globins wiederum, eines durch 


reichlichen Histidin- und wuberhaupt Diaminosaurengehalt ausgezeichneten 


Kiweisskorpers kann in Parallele gesetzt werden zu dem im 10. Kapitel er- 


wahnten Ursprung basischer Eiweisskorper (Histone und Protamine). 

5. Die Versuchung, zwischen Mg-haltigen Chlorophyllderivaten und 
Hamin eine Analogie zu konstruieren, ruhrt vor allem von der gleichartigen 
Stellung des Metallatoms zwischen vier Pyrrolen her. Fur uns wichtig ist 
der leichte Austritt des Mg unter Saureeinwirkung, sogar Essigsaure. In 
das nur des Mg beraubten Chlorophyll, das Phaophytin, gelingt es leicht? 
Kupier und Zink einzufthren, was mit Rucksicht auf den bei Mollusken 
zu beschreibenden Cu-haltigen Farbstoff nicht unwichtig ist. Eisen konnte 
wenigstens in die Porphyrine eingefuhrt werden. All diese Tatsachen geben 
dem Biologen, der ja nicht die Aufgabe hat, die Synthese selbst vorzunehmen, 
Fingerzeige, wie im tierischen Korper diese Umsetzungen statthaben mogen. 
Vor allem interessant ist es*, dass das Chlorophyll durch die Kohlensaure 
unter Abspaltung des Magnesiums ,,zersetzt’’ wird; es entstehen lockere dis- 
sozierende Additionsprodukte, an denen die Lichtwirkung bei der Pflanze 
erst ansetzt. Hier mochte ich die Vermutung aussprechen, dass im tierischen 
Korper bei dem bekannten Antagonismus von Ca und Mg der erstere inter- 
veniert und dem Stoffwechselablauf eine andere Richtung verleiht; ist doch 
bei den Oligochaten in Form der Morrenschen Druse ein besonderer CaCO,- 
Speicher vorhanden’. 

6. Endlich ist darauf hinzuweisen, dass nach neuen Untersuchungen 
KARRERS* ein Pyrrol auch in die Konstitution des Chitins eintritt (das Chito- 
pyrrol). Die Pyrrole des Chlorophylls konnen also auch nach anderer Rich- 
tung Verwertung finden. 

All diese Angaben haben nur den Zweck, Richtlinien fur kunftige For- 
schungen zu ziehen; man wird ohne weiteres zugeben, dass diese Betrach- 
tungsweise, mag sie im einzelnen noch so viel Unsicheres enthalten, grossere 
Perspektiven zu eroffnen vermag als die Annahme eines ad hoc im Schop- 
fungsakt vorgesehenen respiratorischen, Hamoglobin genannten Farbstoffes 
oder eines roten Blutkorperchens. 

Uber die im Hinblick auf die respiratorische Funktion, wenn man so 
will, kompensatorische Verteilung des Farbstoffes das eine Mal auf das 
Coelom, das andere Mal auf die Blutflussigkeit ist schon eingangs gespro- 
chen worden. Man wird sie aber ebenso leicht vom Gesichtspunkt der 

WILLSTATTER (1), 1. p. 2838. 

WILLSTATTER und Untersuchungen tiber die Assimilation der Kohlensaure, 
zitiert nach Naturwissenschaften, Bd. 6, 1918, p. 70 und 344 (letzteres Selbstanzeige). 

3 Siehe dazu BiEDERMANN-WINTERSTEIN und auch den betreffenden Abschnitt STER- 


LINGS, zitiert p. 71 
4 KarreER, Beitrag zur Kenntnis des Chitins. Helvetica Chimica Acta, Vol. V, p. 832. 
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Resorption aus verstehen; beidemal bleibt der Farbstoff in dem System 
liegen, das fur die Resorption uberhaupt oder mit grosserer Leichtigkeit in 
Frage kommt; beim Fehlen eines Gefassystems eben in einem mehr oder 
‘niger modifizierten Coelom, bei Anwesenheit eines Gefassystems aber in 
selbst. Die fur den praformativen Standpunkt so merkwurdige Er- 

g, dass einmal die Coelomzelle, das andere Mal aber die Blutflussig- 

hes des Farbstoffes wird, ist bei dieser Sachlage durchaus einleuch- 

der Gefasswand fehlen eben die Zellen ganz oder doch fast ganz, und 

das grosse Farbstoffmolektl in der Flussigkeit legen, w Shrend um- 


kehrt die resorbierende Tatigkeit des Coeloms eine zellulare ist. Der Lipoid- 


gehalt mancher Coelomzellen mag zudem der Fixierung des Farbstoffmole- 


kuls hie und da forderlich sein. Nur das Gefassystem der Kieferegel stellt 
Besonderes dar; es ist direkt coelomatoser Abkunft, enthalt aber den 
‘arbstoff in flussiger Form. 

Nach diesen Ausfuhrungen verdankt also das Blut seinen Farbstoff 

m Resorptionsvorgang aus dem Darm, ahnlich wie auch die ubrige Flus- 
des Gefassystems durch Resorption in die Gefasse gelangt. 

1 diese Momente werden sich bei der weiteren Betrachtung noch ge- 
herausschalen. 

Zusammengefasst ergibt sich also etwa folgendes Bild; Bei vereinzelten 
fe und ber einer Reihe von Wiirmern treten Farbstoffe auf, 
griin, haufiger braun oder rot. Unter den roten findet sich ein 

Wahrscheinlichkeit als Ham globin anzusprechender. Den Farbstoffen 
wenigstens teilweise die Fahigkeit zu, Sauerstoff zu binden; sie kon- 
als O,-Speicher wirken. In manchen Fallen dient dieses O,-Reservoir 
limung. Wenigstens ergibt sich aus den Untersuchungen Bounhiols 
Steigerung der CO,-Abgabe bei reicher mit Farbstoff dotierten Poly- 

haten; sicher ist aber die Atmung nicht allein auf diese Vermitilung an- 
gewiesen. Die Verwendung von Farbstoffen ist peed etwas Sekundares; ob 
sie zum integralen Funktionsmechanismus eines Tieres gehore oder nicht, 
liesse sich daraus erkennen, dass die Farbstoffe, resp. die entsprechenden 
Zellen schon larval gebildet werden oder erst sekundar, abhangig von der 
Nahrungsaufnahme auftreten. Eine larvale Bildung scheint nach den muir 
bekannten Beobachtungen nur bei den Nemertinen vorzuliegen. Umgekehrt 
sind viele Anhaltspunkte dafiir vorhanden, dass die Blutfarbstoffe mehr 
der weniger umgewandelte mi *y Nahrung aufgenommene Farbstoffe 
sind. Letztere bieten einem radikalen, raschen Abbau viel Schwierigkeiten 
dar, zahlreiche partielle Umbauten sind daher durchaus moglich und wahr- 
scheinlich. Fiir die Beziehungen swischen Chlorophyll und roten Blutkorper- 
chen werden an Hand der neuen chemischen Kenntnisse einige Vermutungen 
gedussert. Der Farbstoff bildet, resp. sammelt sich in jenen Hohlraumen oder 


Kandlen an, die nach ihrer Lage fiir die Aufnahme in erster Linie in Frage 


IId 


2&2 
em 


353 


ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 


kommen: bei den gefasslosen im Coelom, bei den gefassfiihrenden im Blut- 
gefass. Da die Coelomwand zellreich, die Blutgefisswand zellarm ist, erfolgt 
die Ablagerung des Farbstoffes das eine Mal meist intrazellulir, das andere 
Mal in der Blutfliissigkeit. 


13. Kapitel. 
ARTHROPODEN I. 


Die Verhaltnisse bei den Arthropoden beschreibt CLaus-GRosBEN! fol- 
gendermassen: 


iin zweiter Typus des Gefassystems ist flr die Arthropoden charakteristisch. Im 
urspringlichen Falle besteht das Gefassystem dieser Tiere aus einem an der Dorsal- 
seite gelegenen, durch alle Rumpfsegmente verlaufenden sogenannten gekammerten 
Ruckengefass (Herz), welches der Korpersegmentierung entsprechend gegliedert ist 
und paarige seitliche, mit Klappen versehene Spaltoffnungen besitzt (Fig. 145). Es liegt 
in einem besonderen dorsalen Teile der Leibeshohle, dem Pericardialsinus (einem Blut- 
sinus), dessen ventrale Begrenzung durch eine besondere Membran (Pericardialseptum) 
gebildet wird (vgl. Fig. 78c). Das Blut ergiesst sich bei der Kontraktion (Systole) des 
Herzens aus dem Vorder- und Hinterende desselben in die geraumige Leibeshohle, 
welche bei den Arthropoden aus der vereinigten primaren und sekundaren Leibeshohle 
hervorgegangen und mit dem Blutgefassystem zu einem einheitlichen blutfthrenden 
Korperraum vereinigt ist. In einem ventralen Hauptstrom, der Nebenstrome in die Ex- 
tremitaten und zu den Atmungsorganen entsendet, gelangt das Blut durch Offnungen 
des Pericardialseptums in den Pericardialsinus und wird aus letzterem vom Herzen 
durch dessen Ostien aufgenommen. Bei hoherer Differenzierung dieses Gefassystems 
(Fig. 147) schliesst sich an das zuweilen verkurzte Herz ein System von Gefassen 
(Arterien) an; aus den feinen Endzweigen (Kapillaren) ergiesst sich das Blut in die 
Leibeshohle und sammelt sich sodann in venosen Bahnen, die zu den Atmungsorganen 
gehen (sog. Kiemenarterien). Das aus den Atmungsorganen zurtickkehrende, arteriell 
gewordene Blut gelangt durch rickfuhrende Bahnen (sog. Kiemenvenen) in den Peri- 
cardialsinus und von hier zum Herzen zurtick. Das bei manchen Arthropoden (Daph- 
nien, Calaniden, Milben) beobachtete sackformige Herz (Fig. 146) ist als ein verein- 
fachtes, einkammeriges Rtickengefass aufzufassen. 


Die Eigentumlichkeit des Gefassystems bei den Arthropoden besteht somit darin, 


dass auch bei Ausbildung besonderer Gefasse das zum Herzen zuruckstromende Blut 
(Hamolymphe) sich stets in den Pericardialsinus ergiesst und durch die Ostien des 
Herzens bei dessen Diastole aufgepumpt wird. Die Kreislaufsorgane sind nicht ge- 
schlossen, sondern kommunizieren mit der vereinigten primaren und sekundaren Leibes- 
hohle.” 
Es wird von manchen Autoren? auf die rudimentare Entwicklung des 
Kreislaufes hingewiesen und zum Teil der Gegensatz betont, der sich in der 
Differenzierung der Arthropoden gegenuber den Stammahnen, den Anne- 

1 CLaus-GroBBEN, Lehrbuch der Zoologie, III. Aufl., p. 175. 

2 So von Scuutz, der im Whntersteinschen Handbuch (Bd. I, 1) die Nachfolge 
von BottTazziI und QUAGLIARIELLO angetreten hat, p. 747 fur die Tracheaten, von 


Brucke in dem nunmehr erschienenen Abschnitt des gleichen Bandes tber die Bewe- 
gung der Korpersafte, speziell ftir die Insekten, p. 933 und 944. 
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liden, geltend macht: auf der einen Seite eine fortschreitende Differenzierung 
und, wie wir glauben, Vervollkommnung der Organe und Funktionen, auf der 
andern Seite eine Ruckbildung des Zirkulationsapparates. Unter Berufung 
auch auf WILLEM, dessen Arbeit mir nicht zuganglich ist (doch ist der Ge- 
danke schon fruher geaussert), wird die Reduktion des Gefassystems mit 
der Entwicklung des Tracheensystems in Beziehung gebracht; dieses tber- 
nimmt infolge des Vordringens der reich verzweigten Luftkanale in alle 
Korperteile wenigstens zum Teil die Funktion des Zirkulationsapparates. 

Ich mochte mir zu diesem gelaufigen Gedankengang zwei kritische Be- 
merkungen erlauben. 

Einmal scheint mir der Beweis noch nicht geleistet, dass mit dem Uber- 
gang vom geschlossenen Gefassystem der Anneliden zum Mixocoel der 
Arthropoden wirklich eine Verschlechterung der Zirkulation eingetreten sei. 
Der Ursprung dieser Auffassung ist ja naheliegend; wir nehmen als Ver- 
gleichsobjekt immer wieder das Wirbeltier und tbertragen die hier gewon- 
nenen Einsichten ohne weiteres auf die ubrige Welt. Nun bedeutet das ge- 
schlossene Gefassystem der Anneliden in der Tat eine grossere Annaherung 
an die Verhaltnisse beim Wirbeltier als das von Lakunen durchsetzte Lei- 
tungssystem der Arthropoden und wird deshalb hoher eingeschatzt. Dabet 

ausser acht gelassen, dass die Geschlossenheit des Gefassystems 
bei den Wirbeltieren nur dadurch seine Bedeutung erlanet hat, dass zu 


gleicher Zeit eine Reihe von Hilfsapparaten mit zur Entwicklung gekommen 


Die Geschlossenheit des Rohrenapparates bedeutet vor allem eine Er- 

| it, die sonst ins Ungemessene wachsen musste; hin- 

Gewebsversorgung mit Nahrflussigkeit und Sauerstoff stellt 

eine Erschwerung dar, die nur durch die zweckentsprechende 

Ausbildung des Endothelapparates, durch die Zweiteilung der Zirkulation in 

ein Lymph- und ein Blutgefassystem und endlich durch die Ausbildung von 
besonders gearteten Sauerstofftragern kompensiert wird. 


1 


An diesem Masstab gemessen kann nun das Gefassystem der Anneliden 
so hoch bewertet werden. 

darf mit Bezug auf den Bau der Gefasswand auf das g. Kapitel, 

Riicksicht auf die Sauerstofftrager auf das 12. Kapitel verweisen; beide 

Einrichtungen sind nicht darauf eingestellt und sind noch weit davon ent- 

fernt, die fu ionellen Schwierigkeiten eines geschlossenen Gefassystems zu 


uberwinden. Aber auch die Zirkulation selbst erreicht nicht jene imposante 


Wucht und Regelmassigkeit, wie wir sie von den Wirbeltieren her kennen 


und die wir bei der Bezeichnung Zirkulation immer wieder unwillkurlich 
echnung stellen. Man lese das betreffende Kapitel bei BrtcKrE’ nach und 
von ihm selbst erfahren, wie sehr sich die Vorstellungen uber den 
Kreislauf grosstenteils nur auf morphologische Erkenntnisse, d. h. auf die 


BRUCKE, 
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= 
Verfolgung des rohrenformigen Hohlraumsystems aufbaut. Zwar bezeichnen 
manche Autoren das (pulsierende) Rutckengefass als Herz, daneben kommen 
aber (bei den Oligochaten) Seitenherzen, d. s. pulsierende Abschnitte der 
Segmentalgefasse, und bei den Arenicoliden ein Oesophagusherz vor’. Die 
Zirkulation erfolgt zwar meist in einer bestimmt festgelegten Richtung; im 
Ruckengefass geht der Strom kopfwarts, dort wendet er sich; das Ventral- 
gefass zeigt entsprechend die umgekehrte Stromung. Das ist aber auch alles, 
wie BrUcKE sehr eindringlich betont?. Ob das Blut des Regenwurmes nur 
innerhalb je eines Segmentes fliesst, oder ob es im ganzen Korper zirkuliert, 
ist strittig. Fur das Subneuralgefass werden wechselnde Strémungsrich- 
tungen angegeben’, an manchen Stellen endet ein Gefass ampullenartig blind, 
es besteht also ftir ein Versorgungsgebiet das gleiche Ein- und Ableitungs- 
rohr*. Alles Dinge, die der Vorstellung von einem geordneten Kreislauf die 
grossten Schwierigkeiten bieten, die aber ohne weiteres verstandlich werden, 
wenn wir unsere Ableitung heranziehen, die im Gefassystem ursptunglich 
nichts anderes erblickt als ein ausgewandertes Stiick Coelom, dessen Grund- 
tendenz eben darin besteht, ein Rohrensystem zu bilden, und dessen Funktion 
Selbstzweck ist. So erscheint uns das Auftreten eines geschlossenen Rohren- 
netzes nicht schon der Ausdruck einer hohern zweckdienlichen Organisation, 
sondern der primitive Ausgangspunkt spaterer Entwicklung. Wohin es fuhrt. 
wenn wir das Vorhandensein eines engmaschigen geschlossenen Rohren- 
systems als den Masstab der Entwicklungshohe betrachten, mag mit dem 
nochmaligen Hinweis auf die Hirudineen gezeigt werden; mussten wir doch 
den Rhynchobdelliden mit ihrem doppelten Gefassnetz fast die hochste Stufe 
in der ganzen Tierreihe zuerkennen. 

Wir kommen daher zum Schluss, dass die Zirkulation der Anneliden 


nicht ohne weiteres den Arthropoden gegentber als hoherwertig zu be 
zeichnen ist. 

Dass es nun die Entwicklung des Tracheensystems sei, die den Auflosungs- 
prozess herbeigefuhrt hat, kann auch nicht ohne weiteres und sicherlich nicht 
als einzige Ursache zugegeben werden, ist doch die Auflosung des geschlos- 


1; 


1 
1CI 


senen Gefassystems auch bei den Crustaceen eingetreten, die bekanntlich 
Kiemenatmer sind. 

Von unserm Standpunkt aus ist es weitaus naherliegend, den Anstoss 
fur die Auflosung des Coeloms und seine Vermengung mit dem ‘fass- 
system (also zur Bildung des Mixocoels) im Coelom zu suchen. Wir haben 


im 10. und 11. Kapitel erortert, wie bei den Anneliden ein funktioneller 


Gleichgewichtszustand innerhalb des geschlossenen Coelomsackchens sich 


entwickelt hat; der Gleichgewichtszustand wurde erreicht dur 
KE, |. c., p. 852 und 857 

ae. 

KE, beg S05. 

KE, l. c., p. 860 


p. 973. 
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Auswanderung einiger Zellelemente und wird funktionell immer wieder er- 
halten durch die Tatigkeit der ans Coelom heranreichenden Nephridien und 
durch all die merkwurdigen Stofftransporte und -speicherungen, welche von 
beweglichen und sessilen Coelombewohnern und -anwohnern vollzogen wer- 
den. Bei den Arthropoden verliert nun das Nephridialsystem seinen direkten 
Zusammenhang mit dem Coelom, zum Teil kommt es tiberhaupt nicht mehr 
zur Entwicklung; ein Mittel, die Stoffwechselprodukte direkt wegzuschaffen, 
geht somit verloren. Der Charakter der Coelombewohner scheint vielfach ein 
anderer zu sein. Nun wird das Problem des Ausgleichs der Stoffwechsel- 
produkte so gelost, dass der Coelominhalt mit in die Zirkulationswege ein- 
bezogen wird. 
Es ist am nachstliegenden, die Richtigkeit dieser Uberlegungen an Hand 
der ontogenetischen Verhaltnisse zu priten. Ohne weiteres ergibt sich aus 
ihnen, dass der Ubergang zum Mixocoel erst sekundar erfolgt und die primare 
prinzipielle Anlage weit mehr Ubereinstimmung mit jenen Verhaltnissen be- 
sitzt, die uns bei den Anneliden begegnet sind. 
\uf das Coelom werden wir weiterhin durch die gelaufige Ableitung des 
ref assy stems gewlesen. 
Die Entstehung des Gefassystems wird gemeinhin so dargestellt, dass 
\usgangspunkt zwei am unteren Eipol gelegene Coelomsackchen genannt 
die an ihren oberen dem Dotter zugewandten Ecken aussen einige 
besonders charakteristische Zellen, die Cardioblasten tragen. Diese wachsen 
mit den zugehorigen Coelomblaschen von beiden Seiten her nach dem oberen 
ipol hin; zwischen ihnen und dem Entoderm resp. Eidotter tritt, bald frther, 
bald spater, eine kleine Lakune auf; und die Zellen nehmen Halbmondform 
an. Wenn nun die beidseitigen Cardioblasten in der oberen Mittellinie sich 
begegnen, schliessen sie sich zu Rohren und die eingefangene Lakune wird 
zum Rohrinhalt. Der beidseitige Zusammenschluss erfolgt segmentweise, 


die Rohrteilstucke je zweier hintereinander liegender Segmente verloten dann 


gegenseitig mit ihren zusammenstossenden Enden, lassen dabei aber eine 


ucke offen, die Ostien. Die Umbiegungsstelle des Coeloms selbst konsoli- 
diert sich unter Verwachsung mit Haut und Darm zum Pericardialseptum, 
wahrend das Coelom einem Umbau erliegt. Die Zellen losen sich aus ihrem 
Verband, und es kommt zur Bildung des Mixocoels, in dem Coelom- und alte 
Blastocoelelemente, voneinander nicht mehr abtrennbar, zu einem vielkamme- 
rigen Gebilde sich vereinigt haben. 
iteres klar, dass die Entstehung des Gefassystems oder 
MUNG 


gesagt des Ruckengefasses mindestens in erster Annaherung auch 


A bweichungen 
von dem Lang- trefflich in die Anschauungen hineinpasst, die Lanc entwickelt hat. Ich habe 

59 niedergelegten Ansichten p. 25 referiert un 
fiige hier noch seine diesbeztiglichen Schemata bei (unsere Fig. 50—53). In 


den seither erschienenen entwicklungsgeschichtlichen Arbeiten haben, soviel 
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ich sehe, nur FausseK! und HirscuLer? darauf Bezug genommen. FAuSssEK 
macht darauf aufmerksam, dass die Bildung des Herzens bei Blatta nicht dem 


Schema Lancs entsprechend erfolgt, doch will er sich nicht definitiv zu 


dieser Frage aussern. Der von HirscHLER studierte Fall passt sehr gut ins 


Schema, dagegen zahlt der Autor einige andere Beispiele auf, bei denen Ab- 


Fig. 50 und 51. Schemata der ontogenetischen Bildung des Herzen 

aus zwei getrennten Anlagen (den beiden Kardioblastenreihen). Vortbergeher 

dung eines mediodorsalen Darmblutsinus. (Nach Lane, Fig. 28 und 20.) ca 
blasten; coel Coelom; d Darm; ds Darmsinus; rg Riickengefass; hc Hamocor 


Fig. 52. Einmtindung der Darm- Fig. 53. Entstehung der veno 
venen (innere Septalgefasse) in das sen Ostien am Ruckengefass 
Ruckengefass (Herz) der Stamm- (Herzen) der Arthropoder 
formen der Branchiaten und Tra Schwund der Darmvenen 
cheaten (Horizontalschnitt). (Nach durch vollstandige 
LANG, Fig. 30.) mi Mixocoel; sep ihrer (coelothelialen) Wand 
Septum; dv Darmvene; vo venose Horizontalschnitt 
Ostien; kl Klappen. Ubrige Be- (Nach Lang, Fig. 
zeichnungen siehe Fig. 50 und 51. Bezeichnungen siehe Fig. 52 


weichungen vorkommen; in jiingeren Stadien der Orthopteren- und Derma- 
pterenentwicklung schliesst die vorrtiickende Splanchnopleura nicht mit dem 
Entoderm, sondern mit dem Dotter zusammen die Lakunenflussigkeit ein, 
in spateren Stadien wiederum liegt der Blutsinus im Mesoderm eingebettet ; 

1 FaussEk, Vergleichend embryologische Studien. Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd 
520. 


HirscH_er, Die Embryonalentwicklung von Donacia crassipes 


Zool., Bd. Q2, Pp. 620. 
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in beiden Fallen hat man nicht das Recht, von einem Darmsinus zu sprechen. 

Die Cardioblasten verloten auch in seinem Fall oben nicht durchwegs zuerst 

mit ihrem dorsalen Zipfel, sondern mit dem ventralen, so dass eine ekto- 

dermwarts offene Rinne entsteht, wahrend die Theorie eine entodermwarts 

serichtete Offnung verlangt. Auch vertritt die entodermale Her- 

kunft der Blutkorperchen; es sind nicht exotropisch mesodermale Gebilde. 
‘ragweite dieser Einwande wird nachher zu prufen sein. 

alle Falle konnen wir ein genaueres Eingehen auf die ontogene- 

1 Verhaltnisse nicht umgehen, wobei wir der historischen und logischen 

folgend drei Etappen auseinander zu halten haben: 1. Coelom- 

das Gefassystem, insbesondere Cardioblasten und Rtickengefass, 

endgiiltigen Beziehungen des Gefassystems zur Korperhohle und zum 

Mixocoel). Das eingehendere, etwas mihselige Studium wird frei- 


rraschungen und nicht unwesentliche Korrekturen dieses Schemas 
Kapitel soll uns nur das erste Stadium, die Coelom- 
dem Einfluss der Hrrtwicschen An- 


Mit Riicksicht auf die phylogenetische Verwandtschafts- 
vielmehr die Tendenz, eine Parallele mit den Anneliden her- 
als Gonocoel zu deuten. Dabei besteht freilich 
Einmal bildet bei den Arthropoden die deter- 
regensatz zu den Anneliden die relativ seltene Aus- 

the Crustaceen und Pantopoden nachgewiesen’. 

ige Ausscheiden der Geschlechtszellen aus dem 

eine grosse Anzahl Arthropoden nach- 

wird?, neue Schwierigkeiten. Nach diesen Dar- 
Geschlechtszellen erst sekundar Beziehungen zum 
dem Coelom gewinnen; sie gehen nicht aus 

durfen aber auch nicht als Generatoren des 

ja damit ihrer ursprtinglichen Aufgabe 

Nach Lancs Vermutung urde es sich um eine paral- 


‘klung ursprunglich verwandter Zellgruppen handeln, die aber ver- 


» Wege wandeln mussen. 


weise auf all diese Dinge nur hin, um von neuem die Schwierig- 
aufzudecken, die sich einem allzu strengen morphologischen Denken 
nstellen u ie sich, wie mir scheint, am leichtesten nach den im 
EKrorterungen umgehen lassen; der oben angefuhrte 


iV ferner Fucus, Di 


» I 103. 


ithe 
bringen 
Das 
schauungen als ein Enterocoel bezeichnet worden; davon sind nun wohl alle 
Autoren abdgertl 
reihe herrscht 
usteilen, das (4 
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P] 
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1 Vgl. KorscHeLt und Heiner, Allgem. 
imblatterentwicklu n Cyc viridis Jurine. Zool. Jahrb., Bd. 33 
* Vel. Korscni und Herper, Allgem. Teil I, p. 370 ff. 
LAN Trop eltheorie, p. 1690 75 
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Umstand, dass die Entwicklung einen nicht determinierten Charakter hat, 
ladet dazu doppelt ein. 


Dociet* hat freilich fiir die Pantopoden einen determinativen Entwicklungstypus Nicht determina- 
festgestellt. Der determinative Entwicklungstypus tritt aber wie bei den Crustaceen nur 
an den dotterarmen Eiern in Erscheinung. ,,.Der Dotter tbt eine unterdriickende Wir- 
kung auf die determinative Entwicklungsreihe aus.“ DocreLt denkt zwar mehr an 
Verschleierung der Determination als an eine radikale Anderung, jedenfalls ver 
den die histologischen Unterschiede, die ein Verfolgen der Keimbahn ermoglichen. Hier 
sei noch VOLLMER? zitiert, der bei Cladoceren Verschiedenheit in der Entwicklung des 
Dauereies und des Jungferneies mit qualitativ verschieden zusammengesetzten Dottern 
in Zusammenhang bringt. 

Wie wenig determinativ im allgemeinen die Entwicklung der Arthropoden ver- 
lauft, mag entnommen werden aus dem bertihmtesten diesbeziiglichen Beispiel, 
Mitteldarmentwicklung der Insekten (vgl. hiezu KorscHELt und HeErber). HEyMoNns 
diesen Darmteil bei manchen hoheren Formen gleich wie die beiden Endabschnitt 
dem Ektoderm entstehen lassen. NuspAumM und FuLINnskr gelang es freilich, die 
Anschauung einer entodermalen Herkunft wieder wahrscheinlich zu machen. 
dings aber wird durch HAmMMerscHMipT® ftir die Phasmatiden eine mesodermale Her 
kunft des definitiven Mitteldarmes plausibel*. Diese verschiedenen Auffassunget 
basieren zum Teil auf einem nicht sehr abweichenden Beobachtungsmaterial. 

Das Qui pro quo der Zellen des Arthropodenembryos lasst sich noch an anderen 
Beispielen zeigen (mesodermale Dotterzellen). Sie ist ja wohl auch die Grundlage der 


Metamorphose. 


Ohne uns vorlaufig auf weitere theoretische Erorterungen einzulassen, 
sei nunmehr kurz das Verhalten von Mesoderm und Coelom skizziert. Das 
Mesoderm entsteht aus seitlichen Partien des unteren, d. h. dem Dotter direkt 
anliegenden Keimblattes, wahrend dessen mittlerer Teil zum Entoderm wird. 
In ersterem tritt nun das Coelom auf, sofern es uberhaupt zu einer solchen 
Bildung kommt. Die Entstehung eines Coeloms ist namlich gar nicht ein allen 
Arthropoden zukommendes Phanomen. 


Fur die Pantopoden (die freilich im unten erwahnten Lancschen Hand- Fehle) 
Coeloms 
Pantopodei 
(1. c.) klipp und klar, dass ein Coelom fehle. Das gleiche geben KORSCHELT Crusta 


buch als Appendix zu den Arthropoden abgehandelt werden) erklart DOoGIEL 


und HeEIpER fur die Crustaceen® an, mit einer unbedeutenden Ausnahme ftr 
Astacus®, bei dem REICHENBACH im Abdomen eines spateren Stadiums mit 


bereits entwickelten Abdominalbeinen Spuren entdeckte. Hier wirkt die 


1 DocreLt, Embryologische Studien an Pantopoden. Zeitschr. f. wissensch. Zool., 
Bd. 107. 

2 VotitmerR, Zur Entwicklung der Cladoceren aus dem Dauerei. Zeitschr. f. wis- 
sensch. Zool., Bd. 102, p. 683. 

3 HAMMERSCHMIDT, Beitrage sur Entwicklung der Phasmatiden. Zeitschr. f. wis- 
sensch. Zool., Bd. 95, p. 221. 

4 Von LEUZINGER und WIESMANN (s. u.) im wesentlichen bestatigt: Das Mesoderm 
sollte wahrscheinlich richtiger als Mesentoderm bezeichnet werden, wobei dann sekun- 
dares Entoderm nachtraglich aus dieser primaren Mesoderm-, spezicl 
hervorgeht. 

5 KORSCHELT und HeErper, |. c., IV, 1, p. 3 

6 KorSCHELT und HeErp_r, 1. c., IV, I, p. 
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Nachricht noch tberraschender, da bei der Ausbildung der Nephridien der 
innere Teil (das ,,Coelomsackchen“) allgemein als mesodermaler, noch spe- 
zieller, wie schon der Name verrat, als coelomatischer Natur bezeichnet wird. 
Ich habe mich deshalb, und weil es um einen Angelpunkt unserer 
ganzen Auffassung geht, bemuht, Klarheit zu erhalten, aber mit nur ge- 
Erfolg. Now1korF’ spricht allerdings von einem Coelom der Lim- 

lia (eines Phyllopoden), aber rein konstruktiv, dort wo er in Analogie 
m Skorpion die Herzentstehung klarmachen will. Auch bei GiESBRECHT, 
im Handbuch der Morphologie der wirbellosen Tiere von ARNOLD LANG 


Crustaceen ausfuhrlich behandelt, finde ich das Problem nicht ange- 


nitt durch die Abdo- 

alteren Keimstrei- 

Das Mesoderm hat 
von Gewebs- und ‘ig. 55. Seitlicher Langs- 
differenziert, die Ento- chnitt, parallel zur Me- 
| ( en frei zu liegen. (Nach an ne, durch das &. 
HIrRSCHLER, Fig. 40.) am Amnion; bl und . Abdominalseg- 
4 § 


Blutkorperchen; ek Ektoderm; ep Epi- ment eines Embryos von 


rpel 


uralsinus; gl Geschlechtsleiste; ga Donacia Die  Genital- 
m; c Coelom; ge Geschlechts- zellen liegen im Meso- 
derm: nt Neuroblast: derm (Nach HIRSCHLI R, 


omatisches Mesoderm; ms splanch- Fig. 26.) Bezeichnungen 


isches Mesoderm siehe Fig. 54. 


schnitten, trotzdem auch er bei den Nieren? ausdrucklich von dem soeben 
erwahnten Coelomsack spricht und dessen mesodermale Herkunft betont 
hi rhaupt gesagt werden, dass das Problem des Gefassystems und 

les Coeloms der ‘thropoden etwas stiefmutterlich behandelt ist. Die ausfuhrlicheren 
sbezuglichen Darlegungen stammen aus alterer Zeit. Sie besitzen trotz ihrer Pra- 
rision wegen nocl ngelnder histologischer Technik zum guten Teil nur noch histo- 

rischen Wert. Die neuere Zeit hat dieser Frage, die ihr wohl abgeklart schien, nur wenig 

Interesse entgegengebracht, meist werden nur die ersten Stadien der Entwicklung berick- 

gleich drei Kronzeugen, wo jeder fur sein Spezialgebiet in seiner Art 

so KorsScHELT und Herper* fur dotterarme Crustaceen: ,,Es 


allgemeines Leidwesen der Cellineage-Forschung, dass die ersten Sta- 


1 NowikorF, Untersuchungen tiber den Bau der Limnadia lenticularts. Zeitschr. f 

nsch. Zool., Bd. 78, p. 600 und 601. 

2 GIESBRECHT, 1. c., Bd. IV, p. 152 und 

Bei WIESMANN (s. wu.) liest man p. : ,,Bei den Crustaceen scheinen die 

Coelombildungen zu fehlen“ und p. 295: ,,Ein genauer Vergleich der Coelomverhalt- 
nisse... mit denen der Crustaceen ist aus dem Grunde, weil hier keine oder sehr redu- 
zierte Coelomblasen auftreten, zur Zeit unmoglich.“ 

4 KorscHELT und Hetper, Allg. Teil, IV, 1, p. 
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dien mit den spateren nicht verkniipft erscheinen. Viele Arbeiten beginnen hoffnungsvoll 
mit der genauen Schilderung des Furchungsverlaufes. Wenn der Keim aber erst iiber 
100 Zellen besitzt, dann lauten die Nachrichten unbestimmter und die spateren Stadien 
werden nur noch fliichtig behandelt. Hier werden neuere Untersuchungen einzusetzen 
haben und auf dem Gebiete der Organogenese, der Herausbildung der einzelnen Organ 
aus den frtthzeitig differenzierten Anlagen ein reiches Feld der Betatigung finden.“ 
HIRSCHLER sagt p. 720: ,,Die embryonale Entwicklung der Blutgefasse bei den Insekten 
wurde in den letzten Arbeiten, mit sehr wenigen Ausnahmen, fast vollstandig ausser 
acht gelassen“ etc. Und endlich liest man bei Popovici-BAznosanu!: ,.Wenn jemand 
sich uber den Bau des Herzens der Insekten informieren wollte, wiirde er tber di 
mannigfachen Ansichten, welche man in den verschie- 

denen Lehrbtichern der Zoologie und der vergleichender 


\natomie findet, uberrascht sein.“ ? 


Nicht zu bezweifeln ist die Anwesenheit eines 

Coeloms bei Skolopendra, also einem Myriapo- 

Fig. 56. Querschnitt durch die den*, ferner bei den Spinnen*, Gruppen, die denn 
\bdominalregion eines Keim- 
streifens von Donacia, dessen 
Mesoderm sich in ein soma- podenentwicklung abgegeben haben. 
tisches und ein splanchnisches 
Blatt differenziert hat. (Nach 
HIRSCHLER, Fig. 3 
nungen sieche 


auch zum guten Teil das Schema fur die Arthro- 


Auch bei den Insekten findet man das 
) Bezeich- Coelom durchwegs erwahnt oder abgebildet. Ich 


ig. 54. 


nenne KOROTNEFF’, HEyYMons", HAMMERSCHMIDT* 
HirRSCHLER® und Faussex®. Ich beginne die Coelombeschreibung mit den 
Insekten, indem ich den beiden letztgenannten Autoren folge, zuerst HIRSCH 
LER; aus seinen Beschreibungen und Zeichnungen geht nun ohne weiteres 

1 PopovicI-BAZNOSANU, Jena. Zeitschr. f. Naturwissensch., Bd. 40, p. 667. 

2? Diese Licke ist seit Abschluss des Kapitels zum mindesten teilweise gefullt 
worden durch eine monographische, auch als Sonderabdruck bei Fischer 1926 erschie- 
nene Darstellung der Ztircher Schule (HESCHELER): Zur Kenntnis der Anatomie und 
Entwicklungsgeschichte von Caraustus morosus Br. (es handelt sich um eine der Famili 
der Phasmiden Gespenstheuschrecken und damit den Orthopteren, also niederen 
Insekten angehorigen Form). Die Untertitel lauten: 

Leuzincer, Eibau und Keimblatterbildung 

LEUZINGER und WIESMANN, Entodermfrage und Darmepithelbildung 

WIESMANN, Entwicklung und Organogenese der Coelomblasen 

LEHMANN, Uber die Entwicklung des Tracheensystems nebst Beitragen zur vergleichen- 
den Morphologie des Insekten-Tracheensystems 

Die wichtigen Untersuchungen konnen nicht mehr organisch in die Darstellung 
aufgenommen werden; doch habe ich bereits und werde auch fernerhin durch Anmer- 
kungen die neuen Erkenntnisse wenigstens einigermassen nutzbringend verwerten. 

% Siehe Heymons, Die Entwicklungsgeschichte der Scolopender. Zoologica, Bd. 
XIII, Heft 33, und Scumint, Beitrage sur Kenntnis der niederen Myriapoden. Zeitschr 
fr. wissensch. Zool., Bd. 50. 

4 Siehe Braver, Bettrige sur Kenntnis der Entwicklungsgeschichte des Skorpions 
Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd. 59, und FAussek (zitiert p. 123). 

5 KorotneFF, Die Embryologie der Gryllotalpa. Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd. 41 

6 Heymons (1), Die Entwicklung der wetblichen Geschlechtsorgane von Phyllo 
dromia (Blatta) germanica L. Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd. 53, und (II), Entwick- 
lungsgeschichtliche Untersuchungen an Lepisma saccharina L. Zeitschr. f. wissensch. 
Zool., Bd. 62. — Das Hauptwerk Heymons tber (III) die Embryonalentwicklung der 
Dermapteren und Orthopteren war mir nicht zuganglich. 

* HAMMERSCHMIDT, zitiert p. 125 

8 HIRSCHLER, zitiert p. 123. 

® FAUSSEK, zitiert p. 123. 
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icht jene wohlausgebildete, mit Coelothel 


dass das Coelom haufig n 
Hohle ist, wie wir sie a priori immer wieder erwarten. Ich 


Fig. 4 ieder (unsere Fig. 54), wo man _ gewiss 


HIRSCHLERS 


92; 


~ 


\bdominalteil ne Keimstreifens von 
Ursegmente; in den 


r Extremitatenanlag« un¢ 
in den drei darauf 


11¢ Sackchen schon geschlossen, 
Iseite hin geoffnet. (Nach Heymons, I, Fig. 3.) 
gs Genitalzellen; ms 


Dorsa 
Dotter; ek Ektoderm: gz, gz1, gz 


de r Le ibe shol 


- 
= 
? 


ir \bdominalteil eines Keimstreifens von 

Ursegmentbildung. (Nach Heymowns, I, Fig. 4.) 

Ursegmentalwand; gz; Genitalzelle, welche schon 

Ursegmente entstanden war: gz» unfertige Genitalzelle, noch inner- 
ren siehe Fig. 


les Dissepimentes liegend. Ubrige Bezeichnung 
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lie Legende in 
(KOROTNEFF spricht ubrigens in seiner 
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ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 
(s. unsere Fig. 55 und 56) entscheidet dariiber. Spater treten in rascher 
Folge neue Spalten auf, vor allem der sogenannte Epineuralsinus, der als 
Blastodermrest gedeutet wird, mit dem sich aber die Coelombliaschen alsbald 
in Verbindung setzen. Die Coelomwande splittern sich auf, so dass ein un- 


regelmassig geformtes Netz- und Maschenwerk entsteht, eben das Mixocoel, 


und zwar zu einer Zeit, wo die ganze Keimanlage noch am ventralen Eipol 


unten liegt und somit auch die Cardioblasten enl g2 ¢2 
noch weit davon entfernt sind, das Ruticken- 
gefass zu bilden. 

In der Entwicklung von Blatta, der 


Schabe, kommen nach FaussEK die Coelom- 
os am- 
sacke klarer zur Ausbildung; bald setzt aber 
die Ruckbildung, resp. die Ausfullung der 
Hohle durch solide Zellgebilde ein, und nee 
Spaltraume offnen sich zwischen den ver- 
schiedenen Zellkonglomeraten und _  Zell- 
strangen. Es handelt sich also um die Ent- 
stehung eines ausgesprochenen Schizocoels Fig. 59. Querschnitt durch di 
oder Trophocoels, nicht um die Umformung yon Phyliodromia. Das Lumen des 
der primaren Coelomhohlen zu einem Kanal- Ursegmentes beginnt innerhalb der 
Extremitat zu verschwinden; in 
dem darauf folgenden Abschnitt des 
den Zellmasse geworden, die durch Teilab- Ursegmentes Entwicklung des Fett 
korpers. (Nach Heymons, I, Fig. 6.) 

spaltungen stark gegliedert wird; man darf cz Zellen des medialen Abschnittes 
der dorsalen Ursegmentwand, 
welche sich der Ventralseite der 
gleiche Verhalten des Coeloms kann man Genitalanlage anfiigen; ep Epithel- 
zelle; epl der laterale Abschnitt der 
dorsalen Ursegmentwand; fk Fett- 
62) herauslesen. Wesentlich fiir uns korper; m Mesodermzelle, die an 
der Bildung der Coelomsackchen 
nicht teilzenommen hat; pr Primi- 


system. Das Coelom ist zu einer vollig  soli- 


somit nicht von einem Mixocoel reden. Das 
ubrigens auch aus Heymons’ Figuren (unsere 


ist, dass diese Umbauten stattfinden, ehe es 

noch zur Bildung des Dorsalgetasses gekom- tivwulste des Bauchmarks ; 
ventraler Langsmuskel. Ubrig 

men 1st. zeichnungen siehe Fig 


WIESMANN! bringt eine klare, ausfuhrliche Darstellung der Coelomgen 

bei Carausius als einem niederen Insekt noch sehr deutlich erkennbar ist 

Bildung einer schliesslich dreiteiligen Hohle fuhrt, deren Schicksal verfolet wird. So- 
weit die Herz- und Gefassbildung dabei in Frage kommt, werden wir im nachsten 
Kapitel darauf zuruckkommen. Jetzt nur noch die allgemeine Feststellung, dass auch 
hier die ursprunglichen Coelomblasen in solide Zellnester tbergehen, die Fettkorper, 
Muskulatur usw. bilden, dass die definitive Korperhohle nur als Schizocoel entsteht und 
‘s auch in der Folge bleibt, da eine offene Kommunikation der Coelomlumina mit der 
Leibeshohle immer vermisst wird. Speziell wurde auch eine Auflosung der medialen 
Coelomwande bei Carausius von WIESMANN nie beobachtet, im Gegensatz zu einigen 
von ihm p. 307 und 308 zitierten, fiir andere Insekten von anderen Autoren gegebenen 


Darstellungen. WIESMANN bleibt aber, wie mir scheint nicht zu Recht, bei der alten 
1 \WWIESMANN, zitiert p. 127. 
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iner gewissen Zeit Blutflussigkeit, also Inhalt: der 


dunnen Medialwandungen der noch bestehenden Coelomblasen 


tung WIESMANNs uber die fortschreitende Reduktion des 


in extenso wiede1 n. Er schreibt p. 139: 

m konstatieren wit ine zunehmende Reduktion 
Pterygoten wird ein wohl entwickeltes, rein 
wahrgenommen, dessen erste Bildung in der Extremi- 
entwickelt sich etwas spater ein grosses laterodorsales 


verschwindendes, mediales Coelomdivertikel. Bei den hoheren 


Ss ursprunglichen, Extr wit 


eet, 


tease 


Tf 
~ 
> 


4 


> 
@ 


den Spinnentieren ist, wie sc ‘n bemerkt, die 


bald erfolgt 
ung, und es gehen aus ihm vor allem Muskelplatten, 
Koxaldriisen und die Ausfthrungsgange der Geschlechtsorgane her 


] 
i 


\uswachsen der Splanchnopleura nach dem 
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Bezeichnung eines Mixocoels, da 2 
Leibeshohle, durch dic 
in diese hineindiffundiert (p. 307). 
Eine allgemeine Betrach 
Coeloms innerhalb der Insekter 
in aufsteigender Linie im 
ler Coelombildungen. Bei den 
segmental gegliedertes Coelom 
tatenhohlung erfolgt. Daraus 
und ein kleineres, bald [ee 
Insckten ist sowohl die Bilding 
& 
q® 
ee de 
vig 43 ~ 
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¢ * a 
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Fig. 60. Querschnitt durch den Abdominalteil eines etwas alteren Keimstreifens vor 
Phyllodromia. (Nach Heymons, I, Fig. 8.) ent Entoderm; h Anlage des Herzens; sm 
1 ) j 441 ] 
somatische Mesodermschicht; ps Anlage des Pericardialseptums; pf Fettkorper des spa 
teren Pericardialraumes; splm Darmfaserblatt. Ubrige Bezeichnungen siehe Fig. 57 u. 59 
aucl lie mediale Coelomdivertikelbildung unterdruckt, und nur das_ laterodorsal 
( lamd; ] ] m mt ] | 11; 11 h} noi ana 
\ Cl 1i\ ZU Ausgestaitung, Gas S1€ vollig unadnanglg 
meistens etwas spater als die Extremitaten bildet. In einem spateren Kapitel werden 
wir 1 mals auf diese Tatsac zuruckzukommen haben, und wir werden uns dann 
erinnern, dass wir die erste Coelombildung bei den Orthopteren nicht den Coelom- 
iniag | one senten gicichsetZze aqauriel 
den Apterygoten, so bei Lepisma nach Hreymons (1897 a), wo bekanntlich nut 
vereinzelt grosse Coelombildungen auftreten, bilden sie sich ahnlich wie bei det 
Orthonteren “ 
nd 
recnt auss 
ung oet 
und Myriapoden. eine ruck] 
dann die 
vor. Ferner bildet sich durch (ie 
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Entoderm hin ein parenchymatéses Gewebe, und endlich lasst BRAUER speziell 
aus dem somatischen Blatt auch Wande der Blutlakunen entstehen. 
ys lassen sich leider diese Vorgange wegen der vielen ahnlichen komplizierten 
Bildungen nicht tberall und im Einzelnen 
FAUSSEK tritt wie bei Blatta auch bei den Spinnen fiir ein volliges Oblite- 
rieren des Coeloms und eine Bildung der Blutlakunen als reines Schizocoel, 


nicht als Mixocoel ein. 


61. Querschnitt durch den Abdominalteil 


Korpers von Phyllodromia. Der WKeimstret 
fen beginnt den Dotter zu umwachsen. (Nacl 
Heymons, I, Fig. 9.) Rest der Ursegmenthohle; 


die langgestreckten Epithelzellen 


Fig. 62. Querschnitt durch den Ab 
dominalteil des Korpers nach Ver- 
Endfadenplatte (lateraler Anschnitt der dorsalen schluss des Riickens bei 


Ursegmentwand) ; ggl Ganglionknoten des Baucl dromia. (Nach Heymons, 
markes; ps Pericardialseptum. Ubrig« ezeich- 10.) h Herz; s Stigma. Ubrig 


tralseite der Genitalanlage; ek Hypodert 


nungen siehe Fig. 10 zeichnungen sieh¢ 


Fur die Myriapoden schliesslich geht aus der grossen Monographie 
Hrymons’, der Entwicklungsgeschichte von Skolopendra?, hervor, dass 
hier das Coelom anfanglich besonders gut ausgebildet ist. Dicht an die 
Coelomwande stossen schon fruhzeitig (s. Fig. 63) Blutlakunen; es folgt 
nun der bekannte Umwandlungsprozess des Coeloms, der so verlauft, dass 


1 BRAUER, zitiert p. 127, Anm. 4, p. 401 
* Heymons (IV), zitiert p. 127, Anm. 3 
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dorsal ein sicherer Coelomteil, die Genitalhohle, wtbrig 


wahrend der Rest der Hohle zu einer schmalen Spalte zusammen- 


schrumpft. Wenn man nun etwa HEymons’ Fig. 50 (unsere Fig. 64) betrach- 


tet, so erhellt ohne weiteres, wie schwierig, aber auch wie spitzfindig die 


‘rage ist, ob diese letzte Coelomspalte auch noch kollabiere, womit die Blut- 
inen Schizocoel wird, oder ob sie offen stehen bleibe und damit 

las Verteilungssystem zum Mixocoel werden lasse. Wichtig ist der Passus 
81 des Werkes, wonach die Seitengefasse nie als Ausstulpungen des 

oder Bauchgefasses entstehen, sondern in situ angelegt werden durch 
bleiben und Auseinanderweichen der Dissepimente, d. h. der Vorder- 


des hinteren und der Hinterwand des vorderen Coelomsackleins. 
Zusammenfassend ist also zu sagen, dass das Wachstum des Mesoderms 


poden meist einen nicht determinativen Typus seigt, und dass wir 


Scolopendra 
erweitert und 
Die lateralen 
Coelom; 
laterale1 slutsinus; enc Entoderm- 
Cardioblast; gcol Genitalcoelom; sch 
lateraler, usd - Teil des Urseg- 
brana dorsalis; tergl paarige (laterale) Tergit- 
iterale Sternit-(Bauchplatten-)anlage; mv Mem- 
Longitudinal 
Fettkorper 


Punktsub- 


Coelombildung einer Reithe von Stufen begegnen, vom 
(Pantopoden, Crustaceen) er blosse Spaltbildung 


Inseckten) weg bis sum Auftreten eines typischen coelomatosen 


umes (Spinnen, Myriapoden). Dieser ist aber kein Dauergebilde ; 


kommt es su weiteren MUANALUNGEN, u Li llzwuche rungen 


Einengung des Hohlraumes, ja sein volliges Ver- 
olge haben. An seine Stelle treten neue Hohlraume, Lakunen 

Spalten, die zum Liickensystem des Zirkulationsapparates werden. 
Morphologiscl Diese Umwandlungen nach ihrer morphologischen Bedeutung zu _ er- 
Bewertung 
Differenz 
rungen Aufgabe. Sie ist aber nur deshalb so schwer geworden, weil man allzu- 


ist eine ausserordentlich komplizierte und zum Teil fast hoffnungs- 


sehr der vergleichenden Morphologie veriallen ist, immer und immer wieder 
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in der Ontogenese den strengen Abklatsch der Phylogenese sucht, nach dem 
Stadium des Blastoderms, der Gastrula, nach dem Blastoporus, nach dem 
Homologon des Coeloms forscht. Meines Erachtens ist die Abstammungs- 
lehre in ihrem Wesen auch sonst geniigend begriindet, sie hat diese spezifi- 
4c zierte Form der Beweisfuhrung 
gar nicht notig. Schaffen wir 
einer natiirlicheren Anschauung 
Platz, die das Auftreten der 
Spaltraiume, médge man sie als 
Coelom oder als Uberreste 
des Blastocoels oder als neue 
(Schizocoel) Raume  anspre- 
chen, mit dem grossen Reich- 
tum an Dotter in Verbindung 
bringt, dessen Resorption suk- 
cessive neue Lakunen entstchen 
lasst, indes gerade infolge der 
Anwesenheit einer Nahrfliissig- 
keit innerhalb der Koérperhohle 
eim intensiveres Zellwachstum 
stattfinden kann. 
Dabei begegnen wir nun 
wiederum den im 5. und 10. 


Kapitel dargestellten Typen. 


Eine wtberwiegende Rolle Fe; 


spielen die lipoidhaltigen Spei- 
‘ig. 64. Linke Halfte eines Transversalschni cherzellen, wie sie bei den In- 
durch ein mittleres Rumpfsegment von Scolo- sekten und Myriapoden in Form 
pendra cingulata im ersten Embryonalstadium. Di 
Umwachsung des Nahrungsdotters geht vor sich des Fettkorpers zur Ausbildung 
Der laterale (pedale) Teil der Ursegmente ist auf- kommen. Neben der Fettspei- 
gelost, man bemerkt dort nur einige Muskelgrup- ; 
pen (mskl). Das Coelom (cél') des an seinem dor- cherung kommt es auch in 
salen Ende erweiterten (gcd/) dorsalen Ursegment- ausgesprochenerem Masse zur 
teils und das Coelom (cdl?) des ventralen Urseg- 
mentteils (usv) sind noch erhalten, aber bereits 
stark verengt. (Nach Hreymons, IV, Fig. 50.) Be- die wir die Gewohnheit haben. 
zeichnungen siehe Fig. 63. 


Speicherung von Substanzen, 


als Exkrete zu betrachten: ich 
nenne die Harnsaure und das Guanin. Die vor allem von franzosischen 
Autoren (MARcCHAL, BRuUNTz) studierten Nephrozyten und Nephrophago- 
zyten wirken in diesem Sinne, ferner die dem Ektoderm entstammenden Oeno- 
zyten; hochst beachtenswert ist ferner die Auffassung der Chitinablagerung 


als eines solchen Speicherungsprozesses', eine Vorstellung, die auf Ersic 


zuruckgeht. Wer den Tierkorper nur als Einheit zu betrachten gewohnt ist, 
1 Siehe bei BurtAN und Mutu, Wintersteinsches Handbuch, Bd. II, 2. Halfte, p. 682 
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wird naturlich in diesem Liegenbleiben yon Exkretstoffen eine héchst mangel- 
hafte Einrichtung erblicken mussen. Von unserm individuell-zellularen Stand- 
punkt aus werden wir diese Erscheinungen verstandnisvoller beurteilen. 
kin Studium dieser Gleichgewichtslage miisste zu den reizvollsten Auf- 
gaben einer Spezialuntersuchung gehoren. Es lockt vor allem, die Reduktion 
des Nephridialapparates zu verfolgen und dabei auch die Bedeutung der 
Trachealzellen fur das gegenseitige Stoffwechselgeschehen mit in den Bereich 
der Betrachtung hineinzuziehen'. Es liegt ferner durchaus nahe, Beziehungen 
aufzudecken zwischen der Ablagerung von Lipoidstoffen und Substanzen 
der Puringruppen einerseits, der wundervollen Plastizitat des Arthropoden- 
korpers mit seinen Hautungen, seinen teils durch Autolyse, teils durch Phago- 
zytose eingeleiteten Metamorphosen anderseits. 
all« naher eingehen zu konnen, schein s mir ein Gebot 
zitiertel en -beit FausseKs nochmals zu geden- 
\rbeit, da sie einen 
zu wenig zitiert. 
physiologische Ein- 
der Embryo, 


hrungsmoglich 


der Umwandlung des Coeloms entstehen neben Sammel- und Ex- 
kretzellen auch Muskeln und Blutkorperchen, denen wir spater begegnen ; 
vor allem aber erhebt sich die Frage, ob auch die Gefassbildung selbst im 
gleichen Rahmen behandelt werden ko6nne oder ob ihr eine andersartige En 


wicklungstendenz zugrunde liege 


Kapitel. 
ARTHROPODEN IL. 


ist Aufgabe dieses Kapitels, in erster Linie uber das eigentliche 


Gefassystem, speziell das Herz der Arthropoden, ins Klare zu kommen und 


seziehungen zum Coelom und zur primaren Korperhohle festzulegen. 
auf die Diskussion bei LEHMANN uber die Beziehungen der Tracheen- 
Mesoderm bei Carausius (p. 60 ff. der p. 127, Anm. 2 zitierten Arbeit) hin- 

der Schlusspassus (p. 64) zitiert: ,,Zusammenfassend lasst sich sagen, 

en embryologischen Befunden an Carausius morosus Hinweise gegeben sind, 
\bleitung der Insektentracheen von dem Nephridialteil eines Nephromixiums 
inlich machen, dass aber zur Sicherung dieser Hypothese eine Reihe von Ein- 


weitere Untersuchunger rledigen ware.” 


298 
he 

auch schon ein Stoffwechselgeschehen hat, bei fehlender 

seiner Exkrete? Er beantwortete die Frage dahin, dass das Coelom als eine solche 

Kloake wenigstens zeitweise diet Dieser Gedankengang fuhrte zur Nephrocoeltheorie, 

ie ihrerseits freilich nach der Ansicht der kompetent Lutore ucht haltbar ist. Au 

st d physiologische Auffassung des Coeloms als einer reine Exkretkammer sicher 

\ zu eng. Endli scheint seine oben wiederholt zitierte Ablehnung des Mixocoels nicht 

gal n der Theorie unbeeinflusst zu sein. Trotz all diesen Mangeln muss FAUSSEK 

lie Fruchtbarkeit seines Gedankens zuerkannt werdet 

bau und 
4 

seine | 

a Z 

> 

lie eine 
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Ich gehe nach Gruppen vor, indem ich jeweils morphologische und embryo- 
logische Daten nebeneinander zur Darstellung bringe. 
Der spatere Gang der Austthrungen wird es verstandlich machen, wes- 
halb als erste die Pantopoden zur Abhandlung kommen. Von ihnen sagt 
DoGIEL' zusammenfassend (p. 728): 


»Vie Entstehung des Herzens der Pantopoden ist ganz eigenartig, wie man dies 
unter Berucksichtigung seines originellen anatomischen Baues auch voraussetzen 
konnte. Das Herz der Pantopoden (Donrn, 1881) stellt nicht etwa eine selbstandige 
Rohre dar, gleich dem Herzen der ubriget 
\rthropoden, sondern es besteht nur aus zwei 
langsgerichteten vertikalen Membranen, welch 
zwischen der Ruckenwand des Korpers und dem 
Darm angespannt sind. Das Herz besitzt dem 
nach an seinen dorsalen und ventralen Flachen 


keine eigenen Wandungen.“ 
Penner (p. 725): 


Wandungen des Herzens bewahren 
bis zu den spatesten der von mir untersuch 
Stadien ihren bindegewebigen Charakter. Die 
\nlage der zukunftigen Muskelschicht wird viel 
leicht durch die Anhaufung von Kernen in den 
intersegmentalen Bezirken der Herzwandungen 


gebildet.* 
Endlich (p. 701 und 702): 


Das Herz entwickelt sich auf Kosten jener 
mesenchymatosen Strange, welche, wie dies schon 
wiederholt erwahnt wurde, die Darmwand mit Fig. 65. Chaetonymphon. Querschnitt 
der Korperwand verbinden. Anfangs besitzen die durch eine Larve zwischen dem p4 
mesenchymatésen Strange eine unregelmassige ™"d p5. (Nach Dociet, Textfig. 107.) 
: gen Genitalanlage; /7 Hohle des Her- 


\nordnung und sie bilden ein sehr komplizier- 
zens; Ncom Langsnervenkommissuren 


tes System von die Korperhohle durchschnei- 

denden dunnen Membranen, auf deren gesamtem Verlauf ovale Kerne zerstreut liegen. 
Der Darm ist durch solche Membranen nicht nur mit den Korperwandungen ver- 
bunden, sondern auch mit den Ganglien der Bauchnervenkette. Spaterhin ve 

sich in der oberen, dorsalen Korperhalfte alle Strange zu zwei Paaren von langs- 
gerichteten Membranen. Das obere und (in bezug auf die dorsale Medianlinie) innere 
Membranenpaar stellt die Wandungen des Herzens dar; das untere und aussere Paar 
spielt die Rolle einer Septe (,Septalmembran‘, von DoxHrn), welche die Korperhohle 
in eine ventrale und eine dorsale Halfte einteilt (Textfig. 107 und Taf. XIX, Fig. 9). 


Die Herzmembranen sind mit ihren ausseren Randern an der dorsalen Korperwand, 


die Septalmembranen dagegen an deren seitlichen Teilen befestigt. Es muss hier be- 
merkt werden, dass auf allen Larvenstadien der Bau und die Herkunft der cardialen 
Membranen einerseits und der Septalmembranen anderseits vollkommen die gleichen 
sind. Irgendwelche mesodermale Anlage, aus der das Herz hervorgehen wurde, ist 
nicht vorhanden, und die Hohlung des Herzens ist ihrer Herkunft gemass den ubrigen 


Bezirken der larvalen Korperhohle gleichwertig.“ 


DoGIEL, zitiert p. 125, Anm. 
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DocieEts instruktive Bilder Textfig. 107 und 109 (unsere Fig. 65 und 
66) erlautern diese Verhaltnisse ohne weiteres. 

Man ist anfanglich gewiss geneigt, dieses Bild und diese Genese als etwas 
Aussergewohnliches aufzufassen. Eine Darstellung FULINSsKIs' zeigt uns 
aber fur den Flusskrebs ganz identische Verhaltnisse (s. unsere Fig. 67—70). 
Zuerst treten am dorsalen und ventralen Eipol Ansammlungen von ser6dser 
Flussigkeit auf, die sozusagen ,,dem sich spater entwickelnden Blutgefass die 
Bahn bricht’*. Die Herzanlage ist bipolar, sie geht von zwei Stellen aus. Fur 


die weitere Beschreibung wendet FuL1Nski noch die klassische Terminologie 


an, spricht von einem splanchnischen Mesodermblatt, das schon fruh zwei- 


schichtig wird, und identifiziert die innere Schicht mit den Cardioblasten, 
- ohne dass aber aus sei- 
nen Abbildungen eine 
gute Anschauung 
diese Bezeichnungen zu 
gewinnen ware. Pericar- 
dial- und Herzhohle sind 
eine morphologische Ein- 
heit, die im embryonalen 
Stadium dorsal, spater 
noch durch die Ostien 
kommunizieren. 
lus. Querschnitt durch eine Larv rac Uber den anatomi- 
fig. 109.) Bezeichnung 
schen Bau des Crusta 


ceenherzens, speziell ei den Malakostraken, orientiert uns eine Arbeit 


I 


von GADZIKIEWICZ*. Beschreibung bezieht sich vor allem auf das 
isolierte Herz und ist in letzter Linie unausgesprochen eine Nachpri- 
fung der Frage, ob die Struktur des Herzens mit der LANncGschen An- 
sicht in Ubereinstimmung stehe. Die Herzwand ist zweischichtig, und 
immer ist die innere Schicht eine solche von Muskelzellen, die aussere 
eine Adventitia. In erster Annaherung bestehen also die von LANG ver- 
langten Verhaltnisse. Bei genauerer Analyse sind fur uns freilich auch 
wieder Einwande moglich. So sind die Muskelfibrillen in manchen Fallen 
(s. unsere Fig. 71) nicht lumenwarts gelagert, sondern nahe der Adventitia, 
und das Protoplasma springt hoch in das Lumen vor. Es wird vom Autor 
dem Herz sogar eine Intima zugesprochen; diese kann aber wenigstens in 
jenen Fallen nicht sehr hoch gewertet werden, wo an der gleichen ,,Membran* 
Blutkorperchen hangen bleiben, die trotz der Membran mit dem dahinter 
1 FuLInskI, Bettrdge sur yonales itwicklung des Flu 
sd IQO0S—1909. 
ADZIKIEWICZ, Uber feineren wu des Herzens 


39, 1905 
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liegenden Protoplasma verschmelzen und zugrunde gehen (unsere Fig. 72) 


Ss 


Vorgange, die im Detail mannigfachen Variationen unterworfen sind. Am 


merkwurdigsten wohl sind die Verhaltnisse bei Gammarus, wo diese Blut- 


korperchenschicht als Endothel liegen bleibt (Fig. 73 nach Bruntz). Diesem 


Fig. 67. Querschnitt aus einem ziemlich jungen 
Stadium des Flusskrebses, wo das Herz noch nicht 
zugeschlossen ist. (Nach FuLtnskt, Fig. 3.) H Herz- 


hohle; PH Pericardialhohie; HF Herzflugel 


Flusskr 


FULINSKI, 
ostien; P 
Bezeichnung  sich« 


Fig. 69. Querschnitt durch 

den hinteren Teil des 

Herzens eines Flusskrebs- 

embryos. (Nach  FutLin- 

SKI, Fig. 5.) AS die paa- ‘ig. 70. Querschnitt durch das Herz von Astacus 

rige Anlage der Arteria n einem spateren Entwicklungsstadium. (Nach 

sternalis. Ubrige Bezeich- FULINSKI, Fig. 6.) JD Adventitia; 
nungen siehe Fig. 67. Ubrige Bezeichnungen siehe Fig. 67 


MC Muscularis 
Endothel ist durch spatere Untersuchungen' Nephrophagozytencharakter zu 
erkannt worden, d. h. die Fahigkeit der Exkretion gepaart mit Fresstatigkeit 
Die gleichen Zellen kommen sonst im Pericard vor oder sind, noch all- 
gemeiner, dem Bindegewebe aufgelagert oder diffus uber die Korperhohle 
zerstreut. Wenn man nun weiterhin bedenkt, dass in einigen Fallen Muskel 

1 


Bruntz, Etudes sur les organes lymphoides phagocytatres 
Crustacés supérieurs. Zool. exper. 1907—1908 
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von Nebalia. (Nach Gapziktrewicz, Fig. 1.) c.f 

protoplasmatische Substanz der 

1. Verdickung der inneren protoplasmatischen Substanz 

Blutkorperchen; v.b/. mit dem Protoplasma der Muscularis 

slutkorperchen; ad. aussere Herzhille (Adventitia); r.ad.k 
k Muskelkerne h] 


die Muskelfasern um- 
\lembran : 


der 
b] verschmel- 
Riesenkerne der 
; dbl. degeneriert Blutkorperchen 
Zertallprodukte von Blutkor 


(Blutkorperchen- 
ry rchenkernen 


KCI 


73. Gammarus fluviatilts 
eines Querschnittes durch das Herz 
(Nach Bruntz, Fig 


) f bindegewe- 
bige Stutzfaser; 


lutkorperchen ; 
m Muskelplasma der speziellen Mus- 
kelfasern, welche Herzmembran 

Herzmuscularis bilden; Kerne r Nephrophago- 
egelmassig zyten; np Nephrophagozyten mit Tu- 
GADZIKIEWICZ, Fi Sarcoplasma der 
sieche Fig Pericardialseptum. 


[3 
B 


scheeinschlussen; 
Muskelfasern; 
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fasern auch direkt das Gefasslumen durchqueren, dass die Herzen der 
Crustaceen durch zum Teil komplizierte bindegewebige oder auch muskulése 


Apparate aufgehangt sind (Fig. 74), so liegt die Versuchung ausserordent 


lich nahe, dieses ganze Riickengefiiss irgend einer anderen Abteilung der 


definitiven Korperhiohle gleichzustellen. Dann bietet die Genese keine Schwie- 
rigkeiten mehr, dann wird die Aufmachung und besonders auch der oft 
sonderbare Gefassinhalt ohne weiteres verstandlich, dann miussen wir uns 
auch nicht mehr an der Tatsache stossen, die sonst tberall als Kuriositat 
signalisiert wird, dass die Muskulatur des Gefassrohres im Gegensatz zu 


den Vertebraten durchaus den histologischen 
P Charakter der Korpermuskulatur hat; es ist 
eben ein Sttick Korperhohle selbst. 


Bevor ich die weiteren Konsequenzen 

P dieser Auffassung bespreche, soll nun gepriift 

M werden, ob auch die Betrachtung der anderen 

Fig. 74. Hummerherz mit den Sus- Arthropodengruppen zu  ahnlichen  Folge- 

pensionsligamenten von der linken rungen berechtigt. 

Seite gesehen. Aufs Doppelte ver- \ 

erossert. (Nach PLATEAL er die hegen neuere Angaben 

BrUckKE in Winterstein, I, 1, Fig. yon FAussEK! vor, wonach anfanglich mul 

18.) Os Ostium; A vordere, P hin- 

tere Aufhangebander; Fasern, 

die an den Extensoren des Abdo- schliessendem Mesoderm entstehen. In dem 

mens insericren. 


tiple Sinusbildungen zwischen Dotter und an 


Dorsalsinus nun wird das Herz gebildet? 
Da diesem Teil der posthumen Arbeit Abbildungen fehlen, orientieren 
wir uns noch besser an der ausgezeichneten Darstellung BRAUERs’® fur 
den Skorpion. Aus ihr geht mit aller Deutlichkeit hervor, wie die dor 
sale Umbiegungsstelle des Coeloms gleichsam zum Wachstumszentrum 
wird; aus dem dotterwarts gelegenen <Anteil der Coelomwand_ entsteht 
der basale Teil des Ruckengefasses selbst, aus dem dorsalen Zipfel aber 
sprossen der Reihe nach das Dach des Dorsalgefasses, die Flugelmusku 
latur, die Pericardialwand und der dorsale Befestigungsapparat des Herzens 
aus. Die verschiedenen so abgegrenzten Hohlen haben antanglich morpho 
logisch durchaus gleichen Charakter, sie enthalten auch alle Blutkorperchen 
(vgl. Fig. 75—77). 

Auch fur die Myriapoden scheint mir eine ahnliche Auffassung durch- 
fuhrbar, der Zusammenhang wird freilich aus HEymMons’* Darstellung fur 
Skolopendra weniger schnell klar, weil er seinerseits die Beschreibung 
schon auf ein gewisses Schema eingestellt hat. So werden die Genese 
des Herzens und der verschiedenen Membranen, das Pericard, das dor- 
sale Aufhangeligament, die Flugelmuskeln und das Cardiogenitalband ge- 

1 FAUSSEK, zitiert p. 123. 
FAUSSEK, |. c., p. 585. 


BRAUER, zitiert p. 127, Anm. 4 


* HEYMONS, zitiert p. 127, Anm. 3 
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trennt abgehandelt und 


dabei die membranosen 


Gebilde partiell mit 


dem dorsalen Mesente- 
rium der Anneliden ho- 
mologisiert. Es ergibt 
sich nun aus der Dar- 
stellung ohne weiteres, 
dass Herz und Mem- 
branen aus der gleichen 
Stelle herauswachsen, 
aus der Umbiegungs- 
stelle des Coeloms und 
aus dem anschliessen- 
den oberen Ende der 
Somatopleura. Ein Be- 
sonderes ftir die Ge- 


fassbildung scheint nur 

ines Embryos 

SRAUER, Fig. 11.) 

¢ Blutzellen; c Coelom; dz Dotterzellen: sie aus histologisch 
1 Entoderm; gz Genitalzellen; h Herz: 
se Serosa; m Flugelmuskeln; mpg Mit- 


larmdrusen; pe Pericardialraum. ten Zellen, den Cardio- 


darin zu liegen, dass 


speziell charakterisier- 


Drei Querschnitte durch den dorsalen Teil eines Embryos von Euscorpius 
(Nach Braver, Fig. 12a—c.) Bezeichnungen siehe Fig. 75 
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blasten, hervorgehen; 


doch 


besteht 


diese Eigentumlichkeit, wie der Name 


besagt, nur fur das Herz, wahrend den 


aquivalenten 


Bildnern der wtbrigen 


keine unterscheidende 


,,Vasoblasten“, 


Merkmale 


a. 


den 


Gefasswande, 


kommen. So bleibt als einzige Beson 


derheit fiir die Gefassbildung nur be 


stehen, dass von jeder Seite nur je eine 


Zelle sich vorschiebt und durch halb- 


mondformige Umklammerung ein Ge- 


fass bildet, das erst dor- 


sal, dann ventral sich 
schhiesst. 

Beim Abschluss die- 
ses ist mir 


Arbeit 


Kenntnis gekommen, die 


Kapitels 


eine weitere zur 


sich mit den Myriapoden 
befasst. In ihrer Zurcher 


Dissertation von 1922! 


zitiert JOHANNA BIEGEL 


einmal ausfthrlich die 
diesbezugliche Literatur, 


gibt dann die topogra- 


phische und histologische 
Beschreibung fur die aus- 
gewachsenen Tiere und 
endlich eine Darstellung 
verschiedener Larven- 
stadien. In der These 17 
ihrer Zusammenfassung 


sagt BreceL, dass ihre 


Untersuchung die Tro- 


phi coeltheorie vollkom- 


men bestatige. Bei einem 


1 JOHANNA BIEGEL, Bet- 
trige sur Morphologie und 
Entwicklungsgeschichte des 
Herzens bet Lithobius for- 
ficatus L. Sonderabdruck 
aus der Revue suisse 
Zoologie, Vol. 29, 


1922. 


de 


No. 9, 


Fig. Querschnitt durch den 
Teil es Embryos von Euscorpius 
BRAUER, Fig. 13. 


dorsalen 
(Nach 


Bezeichnungen s. Fig. 75. 


77: 
ein 


eine 


Darstellung der Entstehung vor 
Herz und \n der Umbiegungsstelle 
parietalen in das viszerale Blatt bilden sich die Cardio- 
blasten. Vom parietalen Blatt aus wird jederseits ein Auf- 
hangeband Herzens gebildet. Durch \usein- 
anderweichen entsteht der Sinus cordis dorsalis. Ventral 
von den Cardioblasten wird durch die Verschmelzung der 
beidseitigen (Coelomsackchen das Gonadenrohr geformt. 
Durch eine Spaltung des parietalen Blattes entsteht 
lich von der Herzanlage rechts und links ein dreieckiger 
Hohlraum, in welchem die Pericardialzellen liegen. (Nach 
BreceL, Fig. 3.) Bm. Bauchmark; Card. Cardioblast, Mus- 
kelzelle des Herzens; Ch. Chitinkutikula; Da. Darmkanal; 
Ekt. Ektoderm; Ges. Genitalzelle; Hl]. Herzlumen; Mes 
Mesenterium; Pc. Pericardialzelle; Pm. Pericardialmem- 
bran; pr.L. primare Leibeshohle; Som.pl. Somatopleura; 

Spl.pl. Splanchnopleura; V.v. Vas ventrale 


Fig. 78. Schematische 


Gonadenrohre. yom 


1 
aes dessen 


seit- 


I4I 
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3 (vgl. unsere Fig. 78) mit der Lancschen Fig. 29 

(unsere Fig. 51) wird man freilich dieser Ansicht nicht ohne weiteres zu- 
stimmen konnen. Hier wird der Inhalt des Darmsinus direkt zwischen den 
beiden Umbiegungsflachen der Pleura gefasst, dort finden sich an entspre- 
chender Stelle die Genital- 

zellen, und das Herz nebst 

zugehorigem  Pericard ist 

dorsalwarts disloziert. Dabei 


erkennt man, wie der 


ge 
meinhin Pericard genannte 
Hohlraum nicht coelomati- 
scher Natur ist. BIEGEL 


Ye! spricht dies auch wiederholt 
| 


6—8 bezeugen ftir jede der 


sehr entschieden aus. Thesen 


verschiedenen Teilhohlen, 


irch einen Embryo von Blatta , 
las Herz liegt der mesoder- aie um das erz nerum ge- 
(welcher weggeschwemmt lagert sind, dass sie nicht 

Ind ( rm an eine kleinc zellige 

4 2 oe 11e 1 ] > 

ickung entsteht. Vom obern Rand eines jeden Coelomteile sind, und Thes« 

bei lateralen Auswuchse der Coeclomhohle g bestatigt zusammenfassend, 

‘ettkorpers) erstrecken sich zwei Zellplatten ‘ 
zum Herzen hin. (Nach Faussek, Fig. 17.) dass echte Pericardialhohlen 
t Dotter; Coel Coelom; Zs Zellplatten; dem Herzen von Lithobius 
nt Sin Blutsinus; Oen 


fehlen, dass diese Bezeich- 
nung nur topographi- 
schen Verhaltnissen heraus 
zulassig ist. Auch aus dieser 
Beschreibung geht meines 
Krachtens hervor, dass Herz 
und umliegende Hohlraumbe- 
grenzungen genetisch durch- 
aus gleichwertig sind. Alle 
sind freilich aus der Umbie- 
Coel gungsstelle von somatischem 
Teil ein 1erschnitt Embryos von 
yermanica, dasselbe Exemplar wie Fig. 79 aus Und splanchnischem Blatte 


Schnitten kombit iert. (Nach FausseK, Fig. 17a.) entstanden, aber nicht durch 


Bezeichnungen siehe Fig. 79 


einfache An- und 
einander entgegenwachsenden Coelomsackchen, sondern 
hsen; sie durfen nur als exotropische Coelombildungen an- 
gesprochen werden. 
Fur die Insekten halte ich mich an die Arbeiten von KoOROTNEFF’, 
HIRSCHLER? und FausseEk*. Ein Blick auf Fausseks Fig. 17 und 17a (unsere 


127, Anm. 5. ? HIRSCHLER, zit. p. 123. ® FAUSSEK, zit 
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Fig. 79 und 79a) belehrt uns, dass wir es mit durchaus 


gleichartigen Verhaltnissen zu tun haben, wie wir sie 
bei den Crustaceen und beim Skorpion kennengelernt 
haben; Faussek weist selbst darauf hin. Ich gebe ferner 
KoROTNEFFs Fig. 49 und 50 (unsere Fig. 80 und 81), 
die uns zeigen, wie die Cardioblasten exotropische Ge- 


bilde sind. Dabei bestehen die beidseitigen Gefasswande 


schon vor dem Zusammenschluss aus einer Reihe neben- 
einander liegender Zellen; einzig die vorzeitige Aus- 
biegung der Wand medialwarts lasst ihre ,,Bestim- 
mung, Gefasswand zu werden, vorausahnen, kann 
ubrigens wohl auch mechanisch begrtindet werden. Bei 
HirscHLeR endlich gilt das schon im vorigen Kapitel 
Gesagte: Ohne Kommentar ist es meistenteils fast un- 


moglich, zu sagen, welches die endgiiltige Bestimmung 
all dieser Zellen und Strange sein wird (s. Fig. 82); das 
Fig. 80. Weitere Aus- Hferzrohr selbst ist eine sehr wenig imposante Unter- 
bildung des Gefass- 
systems bei Gryllotalpa. abteilung ; 
(Nach Korotnerr, Fig. gerade dieses Lumen schliesslich eine itberragende Be 
49.) Dd dorsales Dia- 
phragma Pericardial- 
membran ; F Fettkor- menhang mit dem Nahrdotter. 
per; Bll Blutlakune; 
gf.r Getassrinne = Car- Hier bringt uns nun die Arbeit WiesmMANNs! noch wert 
dioblasten; Ms Mus- 

D.BL Darmblatt. dann durch ein vertiefteres Studium der Literatur als es mit 

moglich war. Carausius erweist sich, nach Uberwindung det 


doch gibt uns Fig. 83 Aufschluss, warum 


deutung erhalt, zeigt sie uns doch deutlich den Zusam- 


volle Erganzung, in erster Linie durch eigene Untersuchung, 


iT 


technischen Schwierigkeiten, als ein besonders gunstiges, sozusagen klassisches Unter 
suchungsobjekt, weil speziell auch seine Herz- und Aortenbildung viel Anklange an di 
\nneliden aufweist (p. 318) und weil die Verhaltnisse recht klar und einfach eindeutig 
zutage liegen (p. 250). 


Die Aorta cephalica entsteht in Ubereinstimmung mit fruheren Autoren durcl 


Entgegenwachsen der halbmondformig ausgebuchteten medialen Wande des _ hinteren 


\bschnittes des ursprunglichen Antennencoelomsackchens, das Gefass ist also nicht ein 
einfache Spaltbildung im Blastocoel, sondern es wird durch verdickte Coelomwand« 
gebildet. Diesem Prozess vorgangig obliteriert 
die Coelomhohle, sie wird durch Fettkorper ver- 
drangt. Eine Bildung durch Cardioblasten, resp 
entsprechende isolierte Vasothelzellen kommt 
nicht in Frage. Die eigentliche Herzbildung er- 
folgt dann auf Kosten der zwei Maxillarcoelom- 
blasen, der Coelomblasen der drei Thoraxseg- 


mente und der anschliessenden neun Abdominal- Fig. 81. Gryllotalpa. Die beiden Hi 

ten der Gefassrinne haben sich dor 
sal vereinigt, ventral stel 
im Laufe der Ontogenese erfahren, werden mit offen und schmiegen sich dem mitt- 


segmente. Die Umgestaltungen, die diese Blasen i 
1en sie noch 

erosser Sorgfalt beschrieben; sie sind um so_ leren mit Dotter erfullten Darm an 
(Nach Korotnerr, Fig. 50.) Bezeich- 


! WIESMANN, zitiert p. 127, Anm, 2. nungen siehe Fig. 80 


Caraust 


us 


Mz 
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ine Reihe primitiver an Peripatus und Scolopendra gemah- 
vorkomme! 
ist speziell die Herzbildung (p. 248 ff.) wichtig. ,,Lateral da wo die Uber- 
parietalen und der viszeralen Wandung auf einander stossen“ wandern einige 
hier noch dicht epithelialen Coelomverband aus; sie werden zu Cardio- 


blaster antero-posterioren Zusammenhang zum Cardioblastenband, das, 


1 kenrand dicht angelegt, von diesem dorsal beidseitig mit emporgezogen 


an den Rue 
anhangenden Coelomreste folgen zum schmalen Schlauch 

als ein Zellschweif der Bewegung. Wichtig ist nun vor allem, dass 

ate Differenzierung und damit wahrscheinlich auch als 

Erwerbung bezeichnet werden. Auch ihr dorsaler Zusammen- 

1 gelegene Mitteldarmepithel offenen Trog erfolgt nur 

luss vorangehend sind die mit in die Hohe gezogenen Coelom 

entlang gleitend, ihrerseits provisorisch in der 


dass wir cin von vielen Zellen begrenztes 


a 


ag %e 4 
ate 
a 
f 


Juerschnitt dut 
ta, welche 
Darmblutsinus 


(Nacl Hirsi HLER, | 


nungen sicne 


1 


ardiobDiastt 


coelomatose Natur 
herausgemeisselt, 
ihrer Beziehung zum definitiven 
zum Dach einer noch primi- 
ralwarts eben vom Mitteldarm- 
ird In dieser Hohle 
gelegene, den Dorsalsinus 
,rinnen 
Darstellung WJEs- 
nachtragliches Ein- 
etwas Primares. Wir werden spater sehen, 

ler Vorgange theoretisch bedeutungsvoll ist. 
kommt dant zustande, di ie Cardioblasten zum 
Stelle der eingerissenen coelomatosen 


+ 


schliessen. Endlich ist noc 


1 wichtig, dass 
ler laterale Uberrest unserer cingerissenen 
Pericardialzellen). Seine coelomatose 


daraus, dass ein spaltformiges Lumen 


108 
4 
bedeutung 
nender Bi 
Fur 
reste der 
Zeller aus 
Mediodorsallinie aufeinander gestossen, s0 
cs 
— 7 
oe ae » 
t a, Gs 
‘ \ 
Fig. 82. Querschnitt durch das LS si en ih, 
ausserste Ende des Herzrohres 
und di anliegenden K6rper- 
parti I |) 1d (Nacl 
Fig. 83. Qu h das Herz 
riiRSCHLER, +19 ) 1 ardi1o 1 
Diasten;: Herz: Fettkorper: 1 
vergeht 
} +19 ) e€zZe1ch- 
t Trachee. Stigma: ek Ektoderm: 
. ig. 82 
mntoderm; si blutsinus 
Het met rhalten, ,dessen dorsale Wandung vom Ektoderm gebildet wird, wahrend 
ntral die Coelomwandungsreste und lateral die CHMMen es cinschliessen“. WIEs- 
MANN weist mit Nachdruck auf 
\ > | al I I | I abet 
wenn man dies ntrale coelom 
Herzen, sondern zum Mitteldarm 
mit) ] ] 19 ] ] } 
C} Cl, i a 11d i abt 
haben wir das Annelidenstadium 
einschliessende Herzhohle stellt 
formige, mediodorsale Blutsinus‘ 
MANNs mit aller Deutlichkeit het 
reissen der coeclomatosen Platte; 
dass diese analytische Aufteilung 
Die definitive Herzbildung 
Schluss auch ventral zusammenw: 
Herzplatte die noch offene Herzrohre unter 
las Pericardialseptum nichts anderes ist als 
Coelomplatte (aus dem medialen Teil werden 
Natur erhellt bei Carausius besonders eindrucklich [is 
I44 
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in ihm noch lange Zeit erhalten bleibt, wahrend andere Untersucher an anderen Ob- 
jekten das Septum nicht mehr als ein Derivat der somatischen und viszeralen Coelom- 
wandung erkennen konnten, sondern es nur noch aus dem dorsalen Teil der soma- 
tischen Wand hervorgehen lassen (vgl. dazu Fig. 84—86). Den provisorischen Ver- 
schluss durch das Coelom hat WIESMANN leider ftir die Thorakalsegmente nicht dar- 
gestellt, doch lassen sich die Extr. Th, 

Verhaltnisse aus Fig. 86 leicht 
ableiten; sie werden auch 
illustriert durch die ver- 
wandten Verhaltnisse im Ab- 


dominalsegment 5—9 (Fig. 87 


® 


und 88), wo es aber uber- 


haupt nicht mehr zum Durch- 


bruch des Coeloms und der 


offenen Verbindung von Dor- 


sal- (Herz-) und Darmsinus 
kommt. 

Diese Deutung wirft auch 
ein neues Licht auf die oben 
skizzierten Verhaltnisse bei 
Myriapoden und Spinnen. Bei 
den Myriapoden erklart sich 
die hervorgehobene dorsale 
Dislokation des Herzens nun 
ohne weiteres; bei den Spin- 
nen sehen wir den mediodor- 
salen Vormarsch der Coelom- 
blasen besonders schon, auch 
finden wir sie nach _ ihrer 
Vereinigung noch als Unter- 
zug unter dem Herzen erhal- 
ten (vgl. Fig. 77); dieses sia 
selbst entsteht wiederum Fig. 84. Querschnitt durch das Prothorakalsegment. Aus- 
durch Umstellung der dorsal Wandern der Cardioblasten. (Nach WirsMaAnn, Fig. 58.) 
cbl. Cardioblasten; msk. cox. Muskelanlagen der Coxa; 
‘ div. dors. dorsolaterales Coelomdivertikel, resp. in Fig. 85 
dabei erweckt die Betrachtung ynd 86 = dorsaler Coelomrest; Extr. Thy Prothorakal- 
von Bravers Bildern (unsere extremitat; /k. Fettkorper; 1. msk. Langsmuskelanlage ; 
Fig. 76a—c) den Eindruck, “t. ep. Mitteldarmepithel; sim. vent. Epineuralsinus; sin 
dors. dorsolateraler Sinus, resp. in Fig. 85 = Dorsalsinus ; 
spl. mes. splanchnisches Mesoderm; Tr. Trachee; Dbl. sin 
Darmblutsinus; Haem. Hamozyte; per. sept. Pericardial- 
gezogenen Septen in ihre de- septum; coel.w. Rest der Coelomwand; H Herz; per. < 
finitive Stelle zu rticken. Pericardialzellen. 


von ihnen gelegenen Septen; 


dass der Vormarsch des Coe- 


loms dazu beitrage, die nach- 


Vor Kenntnis der WiresMANNschen Darstellung hatte ich die Resultate 
der ubrigen Befunde wie folgt zusammengefasst : 

Ich glaube, aus den miitgeteilten Beschreibungen zwanglos schliessen 
cu dirfen, dass auch bei den unter Coelombildung entstehenden Arthro- 
poden der Mechanismus der Genese des Gefissystems durchaus mit 
demjenigen der Pantopoden und Crustaceen iibereinstimmt. In beiden 


Fallen entstehen fast gleichzeitig eine Reithe von Septen und Kammern. 


A. Z. 5931. 145 


Zusammen- 
Jassung. 
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Diese Kammerbildung ist besonders am oberen Eipol imposant und ist 

wohl mit der besseren Zugdnglichkeit des Dotters in Verbindung zu 

bringen; die gleiche Ursache mag denn auch das wmittlere Rohr zum 

Riickengefass werden lassen. Das Auswachsen der Septen 
erfolgt bei fehlendem 
oder bet anwesendem 
Coelom in fast identi- 

Weise. Der Schluss ist 

also naheliegend, dass nicht das 
Coelom das Primum movens die- 
ser ganzen Entwicklungsphase ist. 
Immerhin bleibt bemerkenswert, 
dass bei Anwesenheit eines Coe- 
loms es immer die Umschlags- 
stelle vom splanchnischen und 
somatischen Blatt ist, welche das 
Wachstumszentrum darstellt. Ich 
mochte die Verhaltnisse so deu- 
ten: Unter dem Einfluss be 
Ernahrungsbedingungen erfolgt 
an dieser Stelle ein gesteigerter 
Ubertritt des Coelothels in das be- 
nachbarte Gewebe. Diese Stelle 
wird so cum Lieferanten von (se- 
kundaren) Mesenchymzellen, die 
nun, analog den primaren Mes- 
enchymzellen bei coelomloser Ent- 
wicklung, den Septenaufbau voll- 
clehen. Nach dieser Auffassung 
ist also dabei nicht die Coelom- 
wand als solche beteiligt, sondern 


sie liefert nur exotropisch Bau- 


steine. Diese sind entdifferenzierte 


hymezellen; das besondere 
Aussehen der Cardioblasten (glei- 
chen Gebilde sind wir schon bet 
Hirudineen begegnet, s. Kap. 8), rithrt nicht von ihrer Pri- 
ng sum Herzaufbau her, sondern ist wohl cine Folge spezieller Er 
ngsbedingungen und damit gednderter Wachstumspotenz. 
‘r Ostien und Klappen wird weiter unten noch zu reden sein. 


Vas Tradikal 


klingen. Sie drangt 


Homologie der verschiedenen 


und_sj eher len darsolateralen Coelom.- 
| 
nanru 
Diese Formulierung mag beim ersten Anhoren 
sich aber auch jetzt fiir jeden gebicterisch auf, der dic 
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div. dors. 


coel. w. 
Fig. 
Das Herz ist gegen den 
offen. Die beiden dorsalen Sit 


in der dorsalen Mittellinie zu einem einheitlichen Dor- 
WIESMANN, Fig 


vereinigt. (Nach 
zeichnungen siel 


salsinus 


geneigt sein werden, Zusam 


{rbeit 


Arthropoden, speziell Orthopteren, 


direkt 


ene 


‘Ae 


unser Gebiet noch 
Aufbau « 
definitiven 


Coeloms am 
Beteil 
\ufbau 


Coe 


Einer 
nachlassigte beim 
medialen 
Dp. 


eeschilderten 


dem dem 


trale: 


aus 
WIESMANN, 201). 


Ver- 


Darmblutsinus 


vorhit 


schluss des 


eegeneinanderwach- 


durch 
sende Coelomstiicke bemerk- 
Es ist denkbar, 


bar. 


dass bei einer neu einsetzen- 


des Entwick- 


bei 


mehr 


den Analys¢ 


andern 


lungsvorganges 


Insekten noch der- 


Spuren aufgedeckt 


artige 


werden ; Myriapoden 


und Spinnen haben wir sie 


eben noch signalisiert. Eine 


prinzipiell« Neueinstellung 


zur ganzen Frage verlangen 


aber auch diese Befunde 


nicht oder kaum, denn schon 
die oben gegebene Analyse 


t dass wir es hier 


zeig 


mit einem nur _ fluchtigen 


primitiven Verhalten zu tun 
haben, das sekundar durch 


die 


lost wird. Nun sind ja auch 


Cardioblastenara abge- 


die Cardioblasten Coelom- 


86. Querschnitt durch das Metathorakalsegment. 
Darmblutsinus 


eine dusserst willkommene 


tp 
Cc, 


If 


T 


Dbl. sin. Teile der Ruckengefassanlage in- 
nerhalb des ganzen Arthropoden- 
der 


Seite entsprechend unsern 
mit 


A, kreises zugibt und auf an- 
dern 
einer 


heutigen Kenntnissen 


coelomfreien Entwicklung von 


Pantopoden und Crustaceen zu 
hat. Die 


\uffassung hatte nur den einen 


rechnen vorgetragene 


Lk zwischen den 


Arthr« 


Nachteil, dass sie 
\nneliden und den 
noch vollig einen ziemlich scharfen Tren- 


iusbildungen haben sich nungsstrich zog, wahrend wir 


verwandtschaft- 
be ide n 


doch 


bei den tbrigen 

lichen Beziehungen der 

ie Fig. 84 
Gruppen in Linie 


Hier bringt 1 


erster 


menhangt suchen. ims nun Wiesmann 


Ergan 


eigt ste uns doch fiir niedrig stehende 


annelide 


doch 


mnartiger Zige und speziell fiir 


ode? vorubergehende Anteilnahme des 


definitiz 


Gefassystems. 


igung begegnen wir was 


der Aorta cephalica (bei Scolopendra entsteht 


las 


hinziehend¢ 


lomanteil « unter dem Darm vas 


Eine vortubergehende Beteiligung macht sich in 


H. 
itt durch das 8. Abdomensegment. 
sind unter dem Herzen geleg 
\mpulle des Gesch 
Derivat des 8 Abdomencoeloms; 
coel.abs unter dem Herzen gelegene dorsale Coelomreste 
des 8. Abdominalcoeloms; Fk. per. pericardialer Fettkorper ; 
gglabs 8. Abdominalganeglion: msk. Muskelanlagen: Pro 
Proctodaum; coel \bdominalcoelom (d 

lomdivertikel) Bezeichnungen he 


Die 


1 


dorsalen Coelomr 
WIESMANN, Fig. 


fuhrungsganges, 
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Ubrige 


orsales 


Fig. 84. 


S1¢ 


147 


. Mt, ep. 
| 
— 
per. 2 
é 
f SS amp. ab, 
| 
L Lj ® 
eo » j 
Ge a \« d 
S / 
per. Sept. 
= 


MAX HAUSMANN 


ate, und man konnte den von ihnen vorgenommenen Aufbau einer Rohre als Kolo- 

als Wiederergreifen einer coelomatosen Entwicklungsrichtung auffassen, so 
s bereits fur die Rhynchobdelliden getan haben und bei den Wirbeltieren 
tun werden. Ganz abgesehen davon, dass die morphologischen Vorgange 
rs verlaufen, muss aber nachdrticklich betont werden, dass zum mindesten 
Genese des ganzen Herzkomplexes mit seinen Aufhangebandern und den 
Pericardsepten schlechthin derart einheitlich gedeutet, auf die formativen Krafte 


des 
Coeloms zuruckgeful 


itt werden kann, denn das gleiche Gebilde entsteht, um es noch- 

innerhalb des Arthropodenkreises mit oder ohne Coelom: dieses kann 
conditio sine qua non der Herzbildung sein. 

Abnehmende und iaben somit nur in einer primdren Gefassabgrenzung mancher Arthro- 

he Hinweise auf eine fitihrende Rolle des Coeloms. Bei der Bil- 


definitiven Gefass 


verschwindende 
bedeuiung ae. 
Cocloms 
weiterhin das Coelom 
Jor 4 
Fallen aerari 
betatigen, dass durch 
die verschiede 
definitiven Hers- 
topographisch geordnet, 
una lelie geruc kt werden 


aiigemewm giultige ents het- 


Bedeutung kann diesem Vor- 


nicht sukommen, vit 
lissen die lokalen 
‘se dieser Gegend letzten 
bestimmend sein, die ja auch 
Coelomzug die gleiche Anordnung 
custande kommen lassen.Wenn sich 
also das Coelom am Aufbau des 
Gefassystems tiberhaupt betetligt, so Fig. 88. Querschnitt durch das 9. Abdominalseg- 
muss seine Aufgabe ganz oder fast ment. Unter dem geschlossenen Herzen liegen die 
ausschliesslich diejenige eines Mate- medial zusammenstossenden Coelomreste der 9. 
‘ - Abdomencoelomblase. (Nach WIESMANN, Fig. 80.) 
rialspenders sein. Dabei seichnet sich 
Bezeichnungen siehe Fig. 87. 


eine Entwicklung ab. Bei den primi- 
tiven Arthropoden steuert das Coelom noch Uberreste und Fetzen sum Aufbau bei, wah- 
rend dieser spaterhin ganz aus sekundar mesenchymatos gewordenen Bausteinen erfolgt. 
Nachdrucklich sei auch hier nochmals darauf hingewiesen, dass das Pericard- 
septum den Namen Pericard auch heute zu Unrecht fthrt, trotzdem es bei Carausius 
ab ovo einen ausgesprochen coelomatosen Charakter tragt, indem es zuerst noch als 
Coelomspalte angelegt ist. Wie wenig es Pericard ist, mag vor allem auch aus Fig. 87 
entnommen werden. Etwas Pericardahnliches kommt ihm von Haus aus eventuell dem 
Darmblutsinus gegentiber zu, niemals aber dem Herzen. 

Es ist in manchen Beziehungen ausserordentlich bedauerlich, dass die Bezeich- 


n Herz und Pericard fur die Arthropoden uberhaupt aufgekommen sind 


Mit diesen Feststellungen verlieren nun auch die histologischen Merk- 
wurdigkeiten des Gefassystems der Tracheaten ihre Ekigenheit. FRANz’ hat den 
Aufbau des Spinnenherzens beschrieben und dabei von innen nach aussen 
FRANZ, ber die ruktur des Herzens 


Blutzellen bet 
Spinnen. Zool. 
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wenigstens fur einen Teil der Falle eine Ringmuskel-, eine Langsmuskel- 
schicht und eine Adventitia beschrieben. Der Ringmuskelschicht aber ist eine 
Innenschicht aufgelagert, die Franz als Blutkorperchen anspricht. Er lasst 
diese Blutkorperchen mit Wahrscheinlichkeit aus der Muskelwand der Ge- 
fasse entstehen; vermutlich hat man es aber wie bei den Crustaceen mit 
sessilen Nephrophagozyten zu tun'. Die gleichen Zellen kehren nun auch in 
den Herzen mancher Insekten wieder. So heisst es bei EHRENBERG (p. 748): 


»Als besondere Tatsache ist aber das Vorkommen zahlreicher Athrocyten im 
Inneren des Herzens der Hemipteren zu erwahnen (BRUNTZ, VOSSELER). Die Karmin- 
zellen konnen die ganze Innenflache der Riickengefasse auskleiden, wobei sie immer 

noch genugend Raum ftir die Blutstromung lassen (Stenocephalus, 
Nepa). In einigen Fallen liegt sie auf zwei parallel laufenden 
Linien an einander gegentiberliegenden Wandseiten (Naucoris), 
oder sie fullen das Herz so an, dass die Passage des Blutes kaum 


moglich scheint.” 


Damit ist die Ubereinstimmung mit den Fligelmus- 
keln, den Pericardialsepten und dem Aufhangeapparat 
Fic. 80. Buthus oc- Ges Herzens, denen diese Zellen ebenfalls aufsitzen, voll- 
cittanus Amor. Dor- standig. 
salteil des Thorax, 
Karminathrozyten 
und ihre Lagebezie- schen Beziehungen zwischen den letztgenannten Gebilden 
hung zum Herzen 
nach Bruntz. (Nach 
EHRENBERG aus Win- zugehen, scheint mir schon jetzt der Schluss gerechtfertigt, 
terstein, II, 2, Fig. 
184.) C Herz; N, dass das Gefassystem nur ein Teilsystem des Blastocoels 
und Nz Karmin- darstellt, dem erst sekundir die Hauptfunktion zsugefallen 


athrozyten. 
; ist, die Zirkulation zu unterhalten. 


Ohne auf weitere Details, die die engen morphologi- 


und dem Herzrohr noch weiter hervorheben mussten, ein- 


Bei dieser Auffassung fallt nun, um dies hier noch vorwegzunehmen, 
die dritte der im vorigen Kapitel (p. 124) gestellten Fragen wenigstens zum 
Teil weg. Die Frage, welches die Beziehungen des Gefassystems zur Korper- 
hohle seien, beantwortet sich in der Tat dahin, dass von vornherein Gefass- 
system und Korperhohle ein Ganzes darstellen, und dass diese primitiven 
Beziehungen auch in der Folge nie unterbrochen werden. Die Unterfrage 
aber, ob und wie das schwindende Coelom und die definitive Korperhohle 
miteinander in Beziehung treten, haben wir schon im vorigen Kapitel tangiert 
und die zwei verschiedenen Ansichten besprochen. Nach der gelaufigen 
Meinung wiirden restierende Hohlraume des Coeloms mit Spalten des Schizo- 
coels in Verbindung treten und so ein Mixocoel entstehen, wahrend FAussEK 
das Coelom ganz zur soliden Zellmasse werden lasst, die sich allerdings in 
Zellgruppen zersplittert; FAusseKs Darstellung wird von WIESMANN fir 
Carausius bestatigt, wie wir schon p. 129 gehort haben. 

1 Vgl. dazu die Bruntz entnommene Abbildung bei EnRENBERG, Exkretion der 


Tracheaten. Winterstein, Handbuch II, 2, p. 7409. 
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Es ist nun der Moment gekommen, zusammenfassend erst die Vorteile 
dieser genetischen Konzeption darzustellen, um zum Schluss auch noch 
einiger Einwande zu gedenken. 

1. Die ontogenetischen Verhaltnisse, wie sie oben des genaueren geschil- 
dert wurden, lassen ohne weiteres die einheitlichen Beziehungen von Gefass- 
rohr und ubrigen Korperhohlen erkennen. 

2. Unsere Auffassung lasst alle morphologischen, histologischen und 
makroskopischen Eigentumlichkeiten des Gefassystems als nattrlich er- 
kennen. 

a) Die Anwesenheit von Nephrozyten innerhalb des Herzens steht in 
Ubereinstimmung mit ihrer Anwesenheit im Pericard und den tbrigen Kor- 
perhohlen. 

b) Das Vorkommen von muskulésen Trabekeln innerhalb des Herz- 
lumens ist nur eine Form der allgemeinen Trabekelbildung innerhalb der 
Korperhohle. 

c) Die Verbindung von Herzrohr mit Aufhangeapparat, Pericard- und 
Fliigelmuskulatur ist ebenfalls nur als Ausdruck allgemeiner Trabekelbildung 
aufzufassen. Nachher findet, aber nur teilweise (s. u.) eine funktionelle Dif- 


+ 


ferenzierung dieser genetisch gleichwertigen Gebilde statt. 

d) Aus dem gleichen Grunde wird die mit besonderem Nachdruck be- 
tonte Tatsache, dass die Histologie der Gefassmuskulatur mit derjenigen der 
Korpermuskulatur ubereinstimmt (das Erstaunen stammt wieder von unserer 
Wirbeltiereinstellung her), zur Selbstverstandlichkeit. 

3. Die verschiedenen Grade der Herzentwicklung innerhalb des Formen- 
kreises der Arthropoden ist leicht verstandlich. Handelte es sich um eine 
morphologisch selbstandige Schopfung, so musste es in der Tat das hochste 
Befremden erwecken, dass auch bei nahestehenden Formen ein Herz einmal 
fehlen, das andere Mal vorhanden sein kann. Ich zitiere, hier und im folgen- 
den meist nach BrtcKe!, folgende Beispiele: Copepoden ohne Herz (Cyclo- 
piden), mit Herz (Calaniden) ; Ostracoden haufiger ohne Herz, nur die 
Cypridinen und Halocypriden mit Herz. Von Acarinen (Spinnen) nur zwei 


(Gamasus und Ixodes) mit Herz’. 


Beim Fehlen eines Herzens sorgen andere Muskelkontraktionen fur den Unter- 


mehr oder weniger geordneten Zirkulation (Bewegungen der Korperwand, 

Extremitaten, des Verdauungskanales). 

Handelt es sich aber um die lokale muskulare Differenzierung eines 
prinzipiell gleichwertigen Lakunensystems, so fallen alle diese Schwierig- 
keiten dahin: eben nur dort wird es zur Differenzierung kommen, wo lokale 
mechanische Bedingungen, chemische Reize oder andere, eine muskulare 


Differenzierung herbeifiihrende, Momente wirksam sind. 


1 BrucKE, Winterstein, I, 1. 


2 CLaus-GroBBEN, Lehrbuch d. Zool., 3. 
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Nun werden wir uns auch nicht mehr wundern, dass neben dem recht- 
massigen Herzen auch anderswo gelagerte Herzen zu schlagen anfangen; ich 
erinnere an die Pulsation der Aorta und der Sternalarterien bei den Schizo- 
poden! und vor allem an die bekannten auxiliaren Herzen mancher Insekten, 
an die Antennengefasse von Lepidopteren und Orthopteren, an die Extremi- 
tatenherzen zahlreicher Hemipteren, an die Fligelherzen von Coleopteren 
und Hymenopteren. Vielmehr werden wir zu eruieren haben, warum gerade 
dem Ruckengefass diese Rolle vorzugsweise zufallt. 

4. Mit unserer Auffassung lassen sich nun auch die physiologischen 
Eigentiimlichkeiten des Arthropodenherzens leicht in Ubereinstimmung 
bringen. Wir begreifen ohne weiteres, dass das Alles-oder-Nichts-Gesetz 
fur seine Funktion nicht oder nur teilweise (Limulus?) in Anwendung ge- 
bracht werden kann, dass die Herzkontraktion nicht Einzelerregungen wie 
in der tbrigen Tierwelt, sondern tetanische Kontraktionsfolgen sind*, dass 
ein Refraktarstadium fehlt*, kurzum, dass hier die normale Herzphysiologie 
auf den Kopf gestellt scheint. 

Vom praformativen Standpunkt wird man nun vor allem auf zwei 
Tatsachenreihen hinweisen, die die Zirkulation als einen Selbstzweck er- 
scheinen lassen: darauf, dass das Riickengefass eben doch den Hauptmotor 
darstellt, wobei eine gewisse Zirkulationsrichtung durch alternierende Tatig- 
keit von Pericardialmembran und Herzmuskel und andere Mechanismen 
bedingt wird, und dass besonders die Klappenbildung und Kammerung die 
fremddienliche Zweckmassigkeit der Zirkulation eindrucksvoll hervorhebe. 

Ich beginne gleich mit der letzten Frage, indem ich Popovici-Bazno- 
SANU® zitiere, der ausftihrlich schildert, wie die Vorstellung von einem ge- 
kammerten Insektenherz gestutzt auf eine Darstellung GRABERs aufkam und 
in die verschiedenen Lehrbucher aufgenommen wurde. GRABER unterscheidet 
namlich neben den Herzostien (das sind seitliche Schlitze in der Gefassrohre, 
deren Lippen sich in zwei in das Innere des Rohres vorspringende Falten 
ausziehen) noch eigentliche Interventrikularklappen, die innerhalb des Herz- 
rohres die Grenzen zweier Kammern bezeichnen. Dann fahrt Popovict fort 


(p. 693): 


,»Wen Darstellungen GRABERS und Ko.Lses gegentiber muss ich auf das bestimm- 
teste behaupten, dass Interventricularklappen als besondere von den Ostialfalten diffe- 
rente Einrichtungen nicht existieren. Wo sog. Interventricularklappen bei Insekten vor- 
kommen, wie bei den Larven von Chironomiden und Ephemeriden, sind sie Ostial- 
falten, die nach Verschluss der zugehorigen Offnungen ubrig geblieben sind und nun- 
mehr nur noch als Ventile wirken. In der Regel fehlen aber sog. Interventricularklappen 


D,. 003. 
l. c., p. 898 und gI16. 
l. c., p. 902 und 910. 
OPOVICI-BAZNOSANU, Beitrdge zur Kenntnis des Zirkulationssystems der In- 
sekten. Jena. Zeitschr. f. Naturwissensch., Bd. 4o. 
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aufeinander folgenden Ostien der Herzschlauch seine 
er kann daher hier eingeschniirt sein: es kénnen hier auch die 


Ipeloten‘ als fe, die bei der Kontraktion zusammenschliessen, 
m besonderen, die Herzkammern gegeneinander abgrenzenden 


wird ausschliesslich durch das Zusammenschiliessen 

n Seite bewirkt und somit das Bild der Kam- 

\us dieser Darstellung erhellt, dass zwisch dem Herzen der 
rustaceen nicht der prinzipielle Unterschied existiert, zu dessen 
ubliche Darstellun; wird, dass das Insektenherz aus 
Der Unterschied 


hren, dass die Ostialfalten bei Crustaceenherz 


das Herzlumen vorragen.“ 


ist schon eine wesentliche Reduktion unserer Vorstellungen iiber 


las Ventilsystem und -spiel bewerkstellig 


Nun ist aber aus der gleichen Arbeit des weiteren zu entnehmen, dass 


Herzostien manchmal nur ganz ktimmerlich entwickelt sind, resp. 
Paare reduziert sein kénnen. Ferner ist zu beachten, dass 


ionsmechanismus be- 


‘ner folgende Angabe 


formation des- 
] 


remarquer 
dispositi pal 
Zurcher Dissertationen kommt das Klappenproblem zur 
‘nannten von JOHANNA BIEGEL ist besonders 
‘rtation? auf die Frage eingegangen. Im zweiten 
die vom Rtickengefass der Teutoniden und Machiliden 
er ausfuhrlich Klappen und Ostien. Von der das Herz 
ten abgrenzenden Aorta- resp. Arterienklappe sagt er (p. 41 


rabdruckes) : 


eine minutidse Beschreibung der verschiedenen beobachteten Ge- 
nicht naher, nur mit dem Schema, Vertraute wird auch hier 
staunen, wie sehr mit dem Objekt gerungen werden muss, um zu 


sur l’Histologie des Insectes des Sciences natu- 


Thysanuren. Jena. Zeitschr. f. Naturwissensch.. 
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einer befriedigenden Darstellung zu gelangen; nur besonders giinstige Ob- 
jekte geben deutbare Befunde. 

BAR nennt neben dem oben zitierten VIALLANES noch andere Autoren, 
die ebenfalls das sekundare Entstehen der Ostien beobachteten, und weist 
darauf hin, wie dieses sekundare Entstehen nicht in das Lancsche Schema 
hineinpasst, das die Ostien als Relikte von Dissepimenten deutet (LANGs 
These 56). BAR lasst es freilich offen, ob die oft schwer sichtbaren Ostien 
nicht einfach tbersehen wurden, macht aber selbst wieder darauf aufmerk- 
sam, dass auch die Lage der Ostien nicht der Annahme LANGs entspricht. 
Interessant ist es, wie sich Bar bei der Klappenbeschreibung immer wieder 
mechanische Vergleiche zur Erklarung ihrer Genese aufdrangen, so p. 44 und 
47, Vergleiche, die BAR nur bildlich auffasst, die aber doch wohl den richtigen 
Kern von der Bedeutung des funktionellen Momentes in sich schliessen. 

SIEGEL! bezeichnet die Lage der Klappen (es sind ausserst feine, frei 
ins Lumen hineinragende, leicht zerreissliche Blattchen, p. 145) als streng 
intersegmental, die Ostien dagegen liegen in der Mitte jeder Herzkammer. 
Uber die Entstehung der Ostien finde ich keine Angaben, die Klappen da- 
gegen entstehen, in betont genauer Ubereinstimmung mit HrEymowns, durcl 
gesteigertes Cardioblastenwachstum; man wird bei dieser Darstellung ohn 
weiteres an die Verhaltnisse bei den Hirudineen erinnert. 

Das sind doch alles Angaben, die nicht so sehr die Praformation er 
kennen lassen, sondern uns mitten in das Werden des Klappenapparates hin- 
einfithren und Bausteine fiir deren funktionelle Genese liefern. 

Was nun im weiteren die Fixierung der Strémungsrichtung betrifft, 
auf zwei Momente hinzuweisen. Einmal ist auch bei den Arthropoden die 
Richtung nicht immer so festgelegt, wie man vielleicht erwarten mochte. 
BrUcKE? referiert p. 886 und 887, wie bei den Daphniden der Stromungs- 
verlauf von verschiedenen Autoren verschieden beurteilt wurde; p. 893 er- 
fahren wir von stromungslosen Divertikeln, p. 894 wird tuber Anastomosen- 
bildungen berichtet, die der Vorstellung eines einheitlich gerichteten Kreis- 
laufes Schwierigkeiten bereiten, p. 890 und 946 wird gar von wechselnden 
Stromrichtungen, in letzterem Fall in nicht praformierten Bahnen gesprochen. 

Wenn dieser Modus der wechselnden Stromrichtung nicht haufiger vor- 
kommt, so mag das zweite Moment dabei eine ausschlaggebende Rolle spielen, 
dass namlich auch bei nicht praformierter Bahnbildung rein funktionell ein 
geordnetes Fliessen eintreten kann und muss. Ich erinnere hier an die 
von BrtckE p. 943 beschriebene Beeinflussung der Zirkulationsrichtung 
durch Septen. Es scheint mir ohne weiteres klar, dass wie etwa die Anord- 
nung der Knochenbalkchen nach statischen Prinzipien oder die Auswahl 

1 


BIEGEL, zitiert p. I4I. 
? BruckE, Winterstein, I, 1. 
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der endgultig bentitzten Blutcapillaren innerhalb des gesamten Capillarplexus 
bei den Wirbeltieren nach mechanischen Gesetzen erfolgt, auch ftir diese 
Septenanordnung die mechanische Funktion massgebend ist, und das Strom- 
bett in das urspriinglich gleichartig gebildete Gewebe nach mechanischen 
Prinzipien eingegraben wird. 


Dass nun zwischen Pericardialseptum (soweit ein solches vorhanden ist) 
und Herz ein alternierendes Spiel besteht und dadurch czeitliche Ordnung 
in die Zirkulation hineinkommt, lisst sich von unserm Standpunkt viel- 


leicht noch leichter verstehen. Es handelt sich dann eben um das einfache 
Wechselspiel eines antagonistischen Muskelpaares von morphologischer 
Gleichwertigkeit, wahrend das Ineinanderspiel zweier nach der iiblichen Auf- 
fassung ungleichwertiger Gewebselemente naturgemass Befremden erregen 
musste. Die Kontraktion der einen Muskelgruppe bedingt jeweils automatisch 
die Uberdehnung der Antagonisten. Die Uberdehnung setzt aber ihrerseits 
einen Kontraktionsreiz, und so kontrahieren sich eben die Antagonisten 
usw. Die Tatsache, dass nach BrtUcKE (p. 903) die Uberdehnung jeweils 

direkt muskelerregend, sondern mit dem Umweg tiber das Ganglion 


wirkt, ist fur den Augenblick von sekundarer Bedeutung, wie wir uberhaupt 
des Einflusses des Nervensystems, das sich nun immer mehr geltend macht, 
erst spater gedenken wollen. 

Dagegen soll hier noch darauf hingewiesen werden, dass das Wechsel- 
spiel nicht bloss zwischen Pericardialmembran und Herz, sondern auch zwi- 
schen Herz und andern Muskelgruppen erfolgen kann. Besonders eindrucks- 
voll sind die Beziehungen zwischen Bewegungsmuskulatur und Herz bet 
vielen Insekten und Spinnen (BrtUckE, p. 939 resp. 929). Solange das Tier 
in der Ruhe verharrt, werden nur langsame Herzkontraktionen ausgefuhrt ; 
mit der Bewegung des Tieres oder mit dem Saugen (Spinnen) steigert sich 
aber die Tatigkeit betrachtlich, im letzten Falle um das Drei- bis Sechsfache. 
Ofters kommt es auch in der Ruhe zu langerem volligen Stillstand des Her- 
zens, und auch hier wirkt die Bewegung sehr oft als Erreger; ebenso in 
Fallen, wo nicht ein Herz, sondern die Bewegung des Darmes eine Zirku- 
lation unterhalt. Im p. 884 angefthrten Beispiel STEUERS wird die Frequenz 
der Darmbewegung durch Kriechversuche des Tieres von 8 auf 35 erhoht. 

In andern Fallen besteht der Synergismus zwischen zwei weiter vonein- 
ander abliegenden Systemen; so bei den Branchiuren, denen ein Vorhofsinus 

zwischen Herz.und Schwanzplatte (p. 890). 

In andern Fallen besteht ein weniger strenges Wechselspiel der Be- 
wegung; nach den Beobachtungen BEHNs und anderer’ ist die Frequenz 
des auxiliaren Herzens etwa 3—4mal so gross als die des Ruckengefasses. 


Offenbar sind hier lokale Reize im Spiel. 


Pp. 942. 


1 Brucke, |. c, 
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Dass nun gerade das Riickengefass zum Hauptmotor geworden ist, liegt Besziehung des 
Riickengefisses 


doch wohl in seinen Beziehungen zum Dotter. Wir haben auf einer Dar- “21 Dojor 


stellung HirscHLEers (unsere Fig. 83) gesehen, wie am dorsalen Eipol am 
langsten direkte Beziehungen zum Dotter bestehen', und man legt wohl den 
Tatsachen keinen Zwang an mit der Annahme, dass ahnlich wie bei den 
Hirudineen oder auch den Anneliden diese reichlichere Versorgung mit Nahr- 
material dem Entstehen propulsiver Krafte giinstig sei. Schon LancG hat in 
seiner These 58 auf diese Beziehung aufmerksam gemacht, wenn er schreibt: 

»Da die Ostien, abgesehen von ihrer Rolle als Eingangspforten des aus den 
Atmungsorganen in das Herz zurtickstromenden Blutes, auch die Hauptaufgabe haben, 
die ernahrende Blutlymphe des Mixocoels aufzunehmen, die sich im resorbierenden 
Abschnitt des Darmkanals mit gelosten ernahrenden Substanzen bereichert hat, so er- 
scheint die Frage der Untersuchung wert, ob nicht bei der Lokalisation der Ostien auf 
bestimmte exquisit kontraktile und angeschwollene Abschnitte des Rtickengefasses (des 
Herzens) die Lage des resorbierenden Abschnitts des Darmes ebenso bestimmend ist 
wie die Lage der Atmungsorgane am Korper. Bei den Decapoden beispielsweise liegen 
nicht nur die Kiemen, sondern auch der einzige resorbierende Abschnitt des Darmes, 
die ,Leber‘, im Thorax, in welchem auch das lokalisierte Herz liegt. Die die Leber 
umgebende Hohle ist gewissermassen auch ein Darmblutsinus, aus dem das Blut durch 
die Ostien in das Herz stromt.“ 


Diese Untersuchung ist meines Wissens bisher noch nicht gemacht, aber 
noch ebenso notwendig. 
Dass auch im ausgebildeten Korper nahere Beziehungen zwischen Re- 
sorption und Herz bestehen, lehrt uns das von LUpErs? beschriebene Beispiel. Pe ee 
Wenn ich hier wieder LANG zitiert habe, um die Fruchtbarkeit seiner -,,, Auffarsune 
Trophocoeltheorie zu belegen, so muss ich vielleicht abschliessend doch noch Langs 
darauf hinweisen, dass wir im Laufe unserer Untersuchung auf eine Reihe 
von Tatsachen gestossen sind, die mit der engeren Fassung seiner Theorie 
nicht vereinbar sind. Zuletzt sahen wir, wie die Ostienanordnung sich nicht 
seinem Schema fugt, wir erfuhren vorher, wie das Gefassystem auch ohne 
Coelom entstehen kann und mussten deshalb das Schwergewicht auf das 
mesenchymatose Bauelement legen. Fruchtbar dagegen hat sich wiederum 
der Gedanke des exotropischen Wachstums erwiesen. 
Unter diesen Umstanden sind wir auch nicht mehr verpflichtet, Lane 
gegen die im 13. Kapitel (p. 123) zitierten Einwande, besonders H1rRsScHLERs, 
zu verteidigen; wir haben Platz fur eine grossere Anzahl von Variationen in 
der Entwicklung, als es die Lancsche Theorie im engeren Sinne zulasst. 
Besonders wichtig ist der durch WrEsSMANNs Untersuchungen ermog- 
lichte Nachweis, dass wir bei vielen Arthropoden noch zwei Perioden der 
Gefassbildung unterscheiden ko6nnen: eine primitive, deren Ablauf dem Lanc- 
schen Schema entspricht, und eine sekundare mit neuartigen Verhaltnissen: 
1 


Auch bei Carausius (WIESMANN, I. c., p. 249). 
2 Livers, Gigantocypris Agassizu (Miller). Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd. 092. 
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an Stelle des Darmblutsinus ist der Dorsalsinus getreten, und das Coelom 


ist in voller Auflosung begriffen. Fir dieses Stadium werden wir selbstver- 
tandlich nicht Gultigkeit der Lancschen Abbildungen erwarten 
und verlangen durfen. 
Zum Abschluss dieses Kapitels soll noch das Verhalten des Blutes, d. h. 
der innerhalb der Leibeshohle zirkulierenden Flissigkeit und Zellen erwahnt 
werden. Es kann dies in aller Kiirze geschehen, da prinzipiell neue Erschei- 
1ungen meines Wissens dabei nicht zutage treten; auch werden spatere 
Kapitel uns Erganzungen bringen. 
In der Flussigkeit kommt bei einer Reihe Krebse (Branchiopoden, Ostra- 
Copepoden, Decapoden) und auch Spinnentiere (Scorpioniden und 
Araneiden) und Insekten (Larve von Musca und manchen Chirono- 
nus-Arten) Hamoglobin oder Hamozyanin vor. Deren respiratorische Be- 
gl. Kap. 12) jedenfalls nur 


zum Teil nachgewiesen, 
gering oder bestritten’. Wiederum bestehen Beziehungen 


Chlorophyll hintber, dessen respiratorische Funktionen in ein- 


elnen Fallen sogar symbiotisch durch Vergesellschaftung mit Algen aus- 
‘int. Haufiger aber liefert das Chlorophyll einfach ein Material 
\bbau, so dass es den Ausgangspunkt einer Fulle von Farb- 
oder indirekt scheint noch umstritten, ist aber fur 
tung™. 
Blutkorperchen, die rT ‘the der 


e Bemerkungen. Sie entstehen am 


Amobo- 


ventralen 


vandelt es sich um Entodermzellen, die = sich 


den Epineuralsinus —hinein- 


Lok: 
‘rsene, bestent uber diese 


uns eben wieder an jener kritischen 


Li 


verschiedenen Keimblatter ein Ding der 


lenn eben von andern Autoren am mesoder- 

festgehalten*. Ich brauche nicht mehr zu 
dass von unserm Standpunkt aus diesen Unterscheidungen keine 
ung zukommt. Was aber bei dere1 wieder 
i} Beziehung zum _ Dotter. wir denn 
rascher Folge am Dotter 1 lie Hohe klet- 


102—104 und 127 
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LER, |. c., p. 697 und 


WIESMANN  bezeichnet Hamozyten als Abkommlinge des Mesoderms. 
us den medialwarts gelegenen rein mesodermalen Coelomwandungen, 
malen Blutzellenlamellen, das sind die medialen Ver- 
Segment einar genuberliegenden Coelom- 
sekundaren 1 darmepithelzellen, 


mesoentoder 


anderseits eben 
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tern und die dorsale mediane Rinne mit Vorliebe ausfillen. Ihre Affinitat 
zum Fettstoffwechsel lasst sich auch spater erkennen, sind sie es doch, die 
bei der Metamorphose zu Koérnchenkugeln sich umwandeln. Ihre Neubildung 
im spateren Leben scheint teils von besonderen Agglomerationen, lympha- 
tischen Gebilden aus, teils aber durch Teilung einzelner Zellen zu erfolgen. 
Auch im ersten Falle gehoren die Bildungsherde der definitiven Korperhohle 


selbst an (vgl. hiezu und 


Kapitel. 


MOLLUSKEN I. 


Die Mollusken schliessen mit ihrem Gefassystem insofern eng an die 
Arthropoden an, als wir es auch hier mit einem offenen System zu tun haben; 
es besteht ein zentrales, der Fortbewegung des Blutes dienendes Organ mit 
einem mehr oder weniger reichlich ausgebildeten System zu- und ableitender 
Kohren, das aber des capillaren Verbindungsnetzes entbehrt. Die Diskussion 
uber letztere Frage, die ein Jahrhundert lang die Gemuter zeitweise bewegt 
hat, durfte endgiltig im Sinne obiger Darstellung entschieden sein*. Den- 
noch darf man bei dieser ersten Analogisierung nicht stehen bleiben. Gerade 
im zentralen Propulsionsapparat treten einige neue morphologische Elemente 
in Erscheinung, die unser Interesse beanspruchen missen. Zum ersten Male 
hat der Motor eine Form angenommen, die man ohne weiteres als Herz an- 
sprechen wird. Es ist ein Hohlmuskel, an dem man einen oder mehrere Vor- 
hofe und eine Kammer unterscheiden kann (Fig. 90). 

Nun haben wir schon von manchen Arthropoden gehort, dass ihr ,,Herz“ 
sackformig ist, und es ware auch fiir unsere Gruppe leicht anzunehmen, man 
habe es beim Herzen der Mollusken mit einem Ruckengefass zu tun, das 
durch den Ausfall der metameren Korpergliederung eben auch zu einem 
kurzeren Gebilde reduziert worden ist; ja die Versuchung liegt durchaus 
nahe, in der Unterteilung des Herzens in Vorkammer und Kammer noch 

¢. 

2? KOLLMANN, zitiert p. 43. 

3 Vgl. fur die Gastropoden: 

Georc ScuMipt, Blutgefassystem und Mantelhohle der Wetnbergschnecke (Helix 
pomatia). Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd. 115; 
fur die Lamellibranchiaten: 
ScHWANECKE, Das Blutgefidssystem von Anodonta cellensis. Ebenda, Bd. 107, und 
WETEKAMP, Bindegewebe und Histologie der Gefidssbahnen von Anodonta cellensis 
Ebenda, Bd. 112; 
fur die Cephalopoden: 
Grimpe, Das Blutgefissystem der dibranchiaten Cephalopoden, Teil I, Octopoda 
Ebenda, Bd. 104, und 
WINKLER, Untersuchungen tiber das Nervensystem und das Blutgefassystem von 
Rossia macrosoma d’Orb. Ebenda, Bd. 114. 
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Hinweise auf eine solche urspringliche Meta- 
merie erkennen zu wollen. Wir werden zu die- 
ser Frage spaterhin Stellung nehmen, miissen 
aber jetzt schon betonen, dass durch diese Auf- 
fassung das Problem noch nicht erschopft -ist. 
Das reduzierte Rutickengefass, wie wir es 
einmal vorlaufig bezeichnen wollen, ist 
veiterhin charakterisiert durch das 


‘ines echten Pericards. Bei den 


‘opoden fehlt ein solches; ich zitiere hier 


bereits angefuhrten Dissertation von 


=> 


These 9 (p. 472) noch in 
| / 


alle Arthropoden. 


~he Unterschied zwiscl 
und Mollusken hangt mit dem 
Coeloms zusammen. Im Gegen 
hropoden ist bei den Mollusken 
Ruckbildung verfal 
fehlendes Gebilde (s. 
indestens teilweise dauernd 
als solcher 


1 


‘icards herangezogen. 


hselnden Lagerungs 


Nephridi Nn. 

‘rschiedenen 

in 

auch noch morphologisch fixiert 

Offenbleiben von Kanalen, die die 
in die, Pericard genannte, — Stiick von Niere: p Stiic 
einmunden lassen. Muskulat 
ardialhohle selbst bleibt haufig mit Zellen mehr oder 

lenen exkretorische Funktionen zuerkannt werden. 
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Wir haben also ein Coelom vor uns, das durch die Mannigfaltigkeit 
seiner Funktionen oder durch die Teildifferenzierung seiner Bewohner noch 
durchaus an die Verhaltnisse der Anneliden erinnert. Eine weitere Ahnlich- 
keit der beiden Gruppen ergibt sich nun auch aus dem Verhalten des Coeloms 
beim Aufbau des eigentlichen Zirkulationsapparates; wird es doch bei den 
Anneliden wie bei den Mollusken zu dessen Bildung herangezogen; freilich 
auf verschiedene Art und Weise. Bei den Anneliden werden auf weite 
Strecken die Gefasswande aus Coelomwandmaterial gebildet, dabei scheiden 
die Gefasse aber sekundar aus dem Coelomverband aus. Bei den Mollusken 
dagegen ist der Zusammenhang direkter, jedoch auf eine kleine Strecke be- 
grenzt. Hier scheint in der Tat die Splanchnopleura selbst zur Herzwand 
zu werden, indem sich ihre Muskelfasern verdicken. 

Auch das folgende Moment gibt uns Anlass zu Vergleichen mit den 
Anneliden. Das Herz nimmt im Molluskenkorper haufig eine absonderliche 
Lage ein, umschliesst ringformig den Enddarm oder lagert sich ihm einseitig 
an, tritt wohl auch als doppeltes Gebilde an das Rohr. Diese Absonder- 
lichkeiten lassen sich nun alle wohl verstehen, wenn wir der LANnGschen, bei 
den Anneliden gewonnenen, Ableitung des Gefassystems gedenken. Wiederum 
gibt den ersten Anstoss zur Gefassbildung die durch die Darmwand wber- 
tretende Nahrflussigkeit, an die sich das Coelom mit der Aussenseite seiner 
Splanchnopleura anlegt, oder besser vor der es zuruckweicht, indes sich 
der Raum mit Flussigkeit fullt. 

\Wir sind also in unseren bisherigen Betrachtungen von einem Vergleich 
der Mollusken mit den Arthropoden ausgegangen, wurden aber Schritt fur 
Schritt dazu gefthrt, Analogien mit den Anneliden aufzudecken. Nun ist der 
Moment gekommen, zu fragen, wie sich denn die Divergenzen von Anneliden 
und Mollusken erklaren lassen. Der Unterschied besteht vor allem darin, dass 
das eine System geschlossen, das andere offen ist. Weiterhin ist zu bertick- 
sichtigen, dass bei den Mollusken coelomatoses Bildungsmaterial fur das 
Gefassystem, wie ich schon oben andeutete, nur auf ein kleines Areal be 
schrankt ist; die Coelomwand reicht a priori nach ihrer topographischen 
Ausdehnung nur fur die Bildung des Zentralapparates aus, nicht aber fur 
das zum Teil doch recht ausgedehnte zu- und ableitende Gefassystem. 

Es ergeben sich naturgemass zwei Moglichkeiten, die Unterschiede zu er 
klaren. 1. Will man in Ubereinstimmung mit den Anneliden das Gefassystem 
der Mollusken ganz auf das Coelom zurtickftuhren, so muss man sich die Ge 
fasse durch Auswachsen aus dem Zentralorgan entstanden denken; dann 
bleibt aber immer noch die zweite Frage, wie und warum eben im Gegensatz 

u den Anneliden der Ubergang von der Rohre in die Lakune erfolgt. 2. An- 
gesichts dieser Schwierigkeiten kann man sich auch fragen, ob uberhaupt das 
offene Gefassystem der Mollusken sich aus dem geschlossenen der Anneliden 


direkt herleiten lasse, oder ob wir es bei den Mollusken nicht mit einer dop- 
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Fig. 91. Querschnitt. Schema des ursprunglichen Verhaltens des eigenwandigen Hamo- 

coels der Mollusken. Zwei paarige pericardiale Coelomblasen (Pk Cb), die tiber und 

unter dem Darmblutsinus (DS) — dem vom Darm (D) durchbohrten Herzen (7) 

je ein Mesenterium (Md und Mv) bilden. HM Herzmuskel. Die Vorhofe (V) Reste 

von Septalsinussen. Angedeutet sind auch Schale (Sch), Mantelfalte (Maf), Kiemen 
(K), Nieren (N), Pedalstrange (P) und Fuss (/). (Nach Lana, Fig. 32.) 


Fig. g2—101. Verschiedene Herzformen bei Mollusken und ihre supponierte Entstehung. 
Schematische Querschnitte. Die Beziehungen des Pericards zu der Niere sind nicht 
berucksichtigt. (Nach Lance, Fig. 33—42.) 

Mesenterien sind verschwunden. Herz der meisten 
thier und der Rhipidoglossa. 
\usbildung der supraintestinalen Lage des Herzens 
Herz von Anomia, Nucula und der Cephalopoden. 
der Ausbildung der infraintestinalen Lage des Herzens 
Herz von Malletia, Ostrea, Meleagrina 
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pelten Bildung zu tun haben, etwa einem parenchymatésen offenen Liicken- 
system in Analogie zu dem Zirkulationssystem der Arthropoden, dem sich 
der Coelomkomplex der Anneliden superponiert. 

Bei der Aufstellung seiner die Mollusken betreffenden Thesen (60—75), 
die ich auf p. 25 zusammengefasst habe, ist sich Lanc all dieser Probleme und 
Schwierigkeiten wohl bewusst gewesen und seine Formulierungen lauten 
ausserst vorsichtig. In erster Linie werden die Cephalopoden und Scapho- 
poden (wenigstens in den Thesen, nicht im Bilde) von vornherein aus der 
Betrachtung ausgeschaltet, und fur die wbrigen Gruppen fallt der Schwer- 
punkt auf das Herz. Speziell sein Verhalten zum Darm wird durch eine 


Pk Cb 


Fig. 98 und 99. Zwei Stadien der Ausbildung des paarigen (lateralen) Herzens und 
Pericards. Herz von Arca noae. 

Fig. 100. Schema des Herzens der Chitoniden. 

Fig. 101. Schema des Herzens der Solenogastres. 
Reihe, alle Gruppen umfassende schematische Darstellungen zum Ausdruck 
gebracht, die ich hier ebenfalls wiedergebe (unsere Fig. g1—101)'. Hier 
bereiten nur die Solenogastren (Fig. 101) mit ihrem vom Darm weg und 
unter die Ruckenschale gelagerten Herz einige Schwierigkeiten. Es ist in der 
Tat nicht recht verstandlich, wie die unter der Rutickenschale? angehaufte 
Fliissigkeit noch als Darmsinus angesprochen werden kann. 

Ob nun uberhaupt die Lancsche Auffassung zu Recht besteht, kann nur 
an Hand einer genaueren Analyse des morphologischen Aufbaues wie der 
Ontogenese entschieden werden, und es ist ein weiteres Verdienst der Zurcher 
Schule, dass sie sich nicht mit der Theorie ihres Meisters begnugt hat, son- 
dern selbst am meisten Hand ans Werk legte, um in muhsamer Kleinarbeit 
neue Materialien zur Prifung und Kritik der Theorie beizubringen. So exi- 
stieren auch fur die Mollusken einige Arbeiten, die diesem Endzwecke dienen. 

1 Ich bitte dabei besonders das Verhalten der Muskelschicht (7M) zu verfolgen. 


2 Man wird hier an den Dorsalsinus der Arthropoden erinnert (vgl. Kap. 14). 
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Darlegung der Resultate muss auch ich den Leser um etwas Geduld 

und Ausdauer bitten. — Ich nenne zuerst einige anatomische Arbeiten, die im 
zu den eingangs dieses Kapitels zitierten neuesten Arbeiten nicht 
deskriptiven Anatomie der Gefassverteilung, sondern eben dem histo- 
logischen Aufbau ihr Hauptaugenmerk zuwenden; es sind dies FLEURE’ und 
FLEURE stellt seine Befunde den Lancschen Thesen direkt 

die fir Haliotis erhobenen Befunde durchschnittlich 


rt 


Theorie konform. 


64 sollte gestrichen werden (p. 301), weil eben entgegen den Erwar- 


‘hese die Darmmuskulatur auch ausserhalb des Pericardbereiches sich 


\bleitung r Vorhofe (These 72) ist FLEURE eine funktionelle Ablei- 


morphologische -LANGs, und endlich scheint These 75, die 
\uswachsen der Herz-(Splanchnopleura-)elemente zwecks Aus- 
riellen Schizocoellucken handelt, fur Haliotis uberflussig, da die Ge- 


entstehen, von dem direkt umgebenden Gewebe gebildet werden. 


SPILLMANN beschrankt sich ganz auf die Analyse des kontraktilischen 
Zirkulationsapparates einer Reihe von Diotocardiern, inklusive Haliotis, also 
Gastropoden, die spezieller der Untergruppe der Prosobranchier angehoren, 


und gibt 


hiezu ausfthrliche Darstellungen. Daraus interessiert uns vor allem 
Feststellung, dass durchgehends auch eine zentrale, inmnere, dem Darm- 


1 


vebildete Herzwand vorkommt, wenn sie 


anliegende, von Muskulatur 


-h vom Autor nicht als solche bezeichnet wird. 


leutliche Abweichung von der Lancschen Erwartung. Wenn 
der Darmsinus ist, so rden wir fur d irchlochte Herz auf 
ider geschachtelte Rohre mit den ents] iden Hohlraumen 


nsere Fig. ot und > ‘ ich inen nach 


aufbauende Splanchno- 


und 3. eine doppelschichtige Muskulatur, 
als Langsmuskulatur (dlm) des Darmes bezeichnet werden 


icht bildet aber ebensosehr eine zentrale Herzlumenbegren- 


In Lancs These 62 wird nun ftr ein derartiges Vorkommnis angenom- 
sei sekundar, stamme vom benachbarten Gewebe, und so stellt sich 
weiterhin die Frage, ob es die Splanchnopleura oder aussere Herz- 

*LEURE, Zur Anatomie und Phylogenie von Haliotis. Jena. Zeitschr. f. Natur- 
Bd. 309. 

SPILLMANN, Zur Anatomie und Histologie des Herzens und der Hauptarterien 

tocardier. Jena. Zeitschr. f. Naturwissensch., Bd. 40. 
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wand sei, die durch Delamination die innere Muskelschicht, die Darmmusku- 


latur, zum mindesten-deren d/m-Lage, abgegeben habe. 


Beide Schichten sind ja durch quer das Herzlumen durchsetzende Muskelfasern 


miteinander verbunden, so dass eine Zusammengehorigkeit von vornherein nicht un- 


wahrscheinlich ist. Fur eine der- 
artige Deutung entstehen aber 
Schwierigkeiten daraus, dass die 
Muskulatur des Herzens (Kam- 
mer und Vorkammer) durch die 
\usbildung einer ausgesproche- 
nen Querstreifung charakterisiert 
ist, wahrend die Darmmuskula- 
tur auch an jenen Stellen, die 
zugleich auch die Herzkammer 
innen begrenzen, nirgends Quer- 
streifung aufweist'. Man konnte 
zwar immer noch vermuten, fuge 
ich hinzu, dass die funktionell 
verschiedene Beanspruchung von 
Darm- und Herzmuskulatur erst 
sekundar die histologischen Dif- 


ferenzen herausgearbeitet habe; 


dem widerspricht aber die 


tere, allerdings nicht genauer 
prazisierte Feststellung 
MANNS, dass die beiden Muskel- 
arten innigst ineinander gemischt 
sind (wo?). Nicht recht in das 
Schema hineinpassen will ferner 
die nachdrtcklich hervorgeho- 
bene Beobachtung, dass die Mus- 
kulatur von Bindegewebe  ein- 
gehullt ist. 


Der Beweis einer De- 
lamination und damit einer 
gemeinsamen Abkunft der 
verschiedenen Muskulaturen 
ist also nicht glattweg zu er- 
bringen, und dies veranlasst 
den Autor auch wohl, trotz- 
dem er in den Hauptpunkten 


den und der Trophocoelthe 


Fig. 102. Querschnitt durch 7rochus cinerarius. (Nach 
SPILLMANN, Fig. 1.) DL Darmlumen; HL Herzlumen; 
HK Herzkammermuskulatur; RM Ringmuskelschicht;: 
LM Langsmuskelschicht; QM querlaufende Muskel- 
fasern; PH Pericardialhohle; De Darmepithel; drm 
Darmringmuskelschicht; Darmlangsmuskulatur ; 
IB interstitielles Bindegewebe; RN rechte Niere; NA 
Nierenkanal; Lb Leberzellen;: G Gonaden;: Y Muskel 
fraglicher Herkunft. 


eine Ubereinstimmung zwischen seinen Befun- 


konstatiert, die Auffassung FERNANDEZ’, 


uber die in der Folge und vor allem bei den Tunicaten zu sprechen ist, als 


weitere Erklarungsmoéglichkeit zu erwahnen. Ich zitiere: 


1 SPILLMANN, I. c., 


q IB 
\ 
i 
Le 
at” yr 
558. 
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Die Strecke Y (das ist eben 


a tt 
alien 


die 


naci 


mer als 


ERNANDEZ (1905) fur Tunicaten und Nemertinen 


nchymatoser Herkunft ist. Diesem 


refassystem wurde dann 


ekundare, coelomatische folgen, 


1 


der Splanch- 


wurde.“ 


Muskulatur von 
Nie ser 


] 
11erert 


SPILLMANN wahrschein- 


Muskelspange, dic 


annimmt, 


sich in die das Herzlumen 


Richtungen quer durchlaufenden Muskelbalken auflost; vide Fig. 102) ,,kann 


Rest der Wandung eines primaren Gefassystems aufgefasst werden, wie es 


deren Muskulatur par- 


angrenz 


Sagittalscl 
) einer 7—o 
? (Nacl | 
ober 
ah 


\nalysen des Gastro- spes 
cardialdruse; of 
Schliesszell 
schlagstelle der 
Darmmuscu 


dmu 
Pericardialraum; g 


‘zens sind mir 


ht 


neu- 


aus 


bekannt gewor- 


11° 


llibranchiaten 


das 


erossen Arbeit HERBERS’ 


166) : 


menfassung Zff. 


Schematische Ubersicht tiber die Entwicklung des 
und der Darmmuscularis in Quer- und Langs- 
A. Verhaltnisse bis gegen Ende des parasitischen 
Nach Beginn des freien Lebens. C. Im ausge- 
Zustand. (Nach Herpers, Textfig. 97.) Linu 
des Darmes; rm Ringmuskulatur des- 
op oberer Pericardialraum; h Herz; ed Enddarm; 
up unterer Pericardialraum; sr Spaltraum zwischen Darm 
1 Herz; vh Vorhof; th innere, dh aussere Herzwand; 
va vordere, ha hintere Aorta. 


muskulatur 


1 


senschaftl. Zool., Bd. 108. 


104 


ausseren 1n 


aris; 
Fussmuskulatur; inner« 


ebenfalls aufgegriff 


Hersers, Entwicklungsgeschichte von Anodonta cellensis Schrot. Zeitschr. f. 


rch Herz und Peri- 
mm langen, 47 mm _ hohen 
[eRBERS, Textfig. 94.) pd Peri- 
Pericardialraum; h Herz; 

Herzwand; us Um- 
dic Herzwand; 
ed Enddarm; up unterer 
n Niere; 


Herzwand. 


(h) 


er 
aussere¢ 
Innere 


scl le cl tsorgan; 


en. Ich zitiere aus seiner 


In der Entwicklungs- 


geeschichte des Herzens 


kommt bei Anodonta und 


eine innere, den 


Unio 
J 


arm umkleidende Herz- 


wand zur Anlage, die ohne 


die 


ubergeht, 


weiteres in aussere 


Herzwand bzw. 


diese umschlagt und 


ge- 


auch mit letzterer 
dic 
\orten 


sicl 


meinsam in Wandung 


der beiden fort- 


setzt. Sie ist ausser 


Stellen 


deren und hinteren Darm- 


an 


geringen am vor- 


austritt, die eine sekun- 


dare Befestigung des Her- 


zens am Darm darstellen, 


auf der Herzdarmstrecke 


durch einen zirkularen 


Spaltraum von der Darm- 


wis- 


12 
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la A 2 ah 
ch um so naher, als er auch schon So ea es 
ten Satz in den Gefassen, die nichts POL ALP TD, 
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muskelschicht getrennt. Die Befunde liessen sich am ausgewachsenen Tier besti- 
tigen. Die innere Herzwand ist hier von GurTHEIL schon beschrieben, aber irrtiimlicher 
Weise als eine nur der Herzdarmstrecke ecigentiimliche aussere Ringmuskulatur des 
Darmes aufgefasst worden.“ 

Ich ftige Herpers’ Fig. 94 (p. 148) (unsere Fig. 103) bei; auch modgen sein 
schematischen Zeichnungen zur Erlauterung dienen (Fig. 104). HerBers sieht aus diesen 
Befunden unter anderem der Lancschen Trophocoeltheorie Schwierigkeiten erwachsen 
(p. 153), da diese eben fiir eine innere Herzwand nicht recht Platz hat. Woher diese 


Schicht histogenetisch stammt, kann auch Hersers nicht mit Sicherheit sagen (p. 149); 


die anliegende Darmmuskulatur wird aus Mesenchymzellen gebildet, die Herzwand 


aber, und zwar die innere wie dic 
aussere, mochte er in klassischer 
Weise abgeleitet wissen. 

»Es ist durchaus anzunehmen, 
dass die Elemente fiir die Herz 
muskulatur und die innere Herz- 
wand ebenso wie diejenigen fiir das 
Pericard den paarigen, mesoder 
malen Organanlagen entstammen.“ 

HERBERS betont gleichen Ortes 
aber auch den Gegensatz seiner 
Auffassung zur Ansicht AtTutNcs', 
der die innere Herzwand aus Zel 
len der primaren Leibeshohle ent 


stehen lasst. 


Nach Abschluss dieses Ka 
pitels ist mir noch eine neuere Fig. 105. Halbschematischer Querschnitt durch 
Veroffentlichung von CARL Pericard nebst Nachbarorganen senkrecht zur 
Langsachse des Korpers. (Nach Krue, Fig. 4.) 
avkl Atrioventrikularklappen; a.he aussere, the 
kannt geworden. innere Herzwand; akg ausserer Kiemengang; 

da Darm; ope oberer, upe unterer Pericardial- 

Die Arbeit reiht sich ein in die raum; ma Mantel; rpw Renopericardialwand ; 
Serie von Untersuchungen, die im v.h Vorhof; vh.o Vorhofsoffnung; sv Sinus 
; venosus; ng Nierengang. 


KruG? aus dem Jahre 1922 be- 


KorscHe.tschen Institut tiber diese 
Stisswassermuschel ausgefthrt worden sind, und die wir bereits zum Teil zitiert haben 
(SCHWANECKE, WETEKAMP, HerBers)*. Der Autor beschrankt sich dabei auf eine breit- 
angelegte rein beschreibende Darstellung. Fiir unsere theoretischen Betrachtungen ist 
von Wichtigkeit: 

1. dass KruG auch seinerseits die Anwesenheit einer inneren Herzwand feststellt 
und offenbar auch zuerst gesehen hat (p. Lap Ich gebe seine instruktiven Zeich- 
nungen in Fig. 105—107 wieder 

2. dass die Muskulatur von Bindegewebe umgeben ist; 

3. dass zwischen der ausseren und inneren Muskulatur ein histologischer Unter- 
schied besteht. Die Muskulatur der ausseren Wand ist quergestreift oder nach seiner 
Nomenklatur heterogen, die der inneren Wand glatt (homogen). KruGc macht dafur 


1 AtuiInG, Uber die Entwicklung des Bojanusschen Organs und des Herzens der 
Lamellibranchiaten. Jena. Zeitschr. f. Naturwissensch., Bd. 36. 
2? Cart Kruc, Morphologie und Histologie des Herzens und Pericards von Ano 
donta cellensts. Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd. 119 

3 Vel. p. 157 und 164. 
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usch/. 
106. Halbschematiscl Sagittalschnitt durch Herz 1 


Pericard. (Nach Krua, Fig. 
1.4. aussere Herzwand; dm innere Herzwand und 


i larmmuskulatur; da Darm: 

pe unterer Pericardialraum; uschl Umschlagstelle der ausseren Herzwand 

pnh Pericardnebenhohle; hao hintere Aorta; mw, mw Muskelwilste 
derselben; v.ao vordere Aorta; ki deren Klappe. 


I 


aus dem 


n Pericardialraum der Fig. 106 starker 
innere Herzwand; he Herzl 


da schraggeschnitt 


ttenes Darmepithel 


aussere, 


1; dm 
SPILLMANN) zur 


Erwagung 


denen von Brtcx! 


Versc 


in wesentlichen Punkten eine erfreuliche Ubereinstim- 


Darstellung SprLLMANNs fur die Gastropoden, und die dort 


luckenhaft behandelten Fragen erfahren eine wesentliche Vertiefung. 


odonta cell. Zeitschr 


K, Die lf skulatur Von AN Zoologie, 
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Diese Strukturstudien haben die grdsste Bedeutung bei den Mollusken 
mit vom Darm durchbohrtem Herzen (also den meisten Lamellibranchiaten 
und einigen Gastropoden, den der Gruppe der Diotocardier zugeh6rigen Rhi- 
pidoglossen), da die auf den ersten Blick so merkwiirdige Beziehung von 
Enddarm und Herz in der Lancschen Theorie eine elegante Loésung zu 
finden scheinen. Nun zeigt sich aber doch, dass die feineren Strukturverhalt- 
nisse der einfachen Ubertragung der Theorie einige Schwierigkeiten bereiten. 

Weniger zwingend und eindeutig sind die Befunde bei den Cephalo- 
poden, da hier das Herz nicht diesen direkten Kontakt mit dem Enddarm 
inne hat. Uber die Strukturverhaltnisse heisst es bei NAr’: 

»Die Wand des Herzens ist wie die der grossen Arterien gebaut und mit starker 
Muskulatur versehen, die unregelmassig gegen das Gefasslumen vorspringt. Die Frage, 
ob ein Endothel vorhanden sei, wird bald bejaht, bald verneint: bei ausgedehntem 
Herzen ist die innerste Zellschicht in der Tat mehr oder weniger epithelial angeordnet 
(vergl. auch Marcpau, 1909), ebenso oder ahnlich wie in den grossen Arterien. Da 
wir es hier sowieso nur mit Pseudoepithelien zu tun haben, entstanden aus der mes- 


enchymatischen Begrenzung von Hohlraumen, hat die Frage keine weitere Wichtigkeit.“ 


Der Schlusspassus mag vielleicht tberraschen, ist aber leicht verstand- 
lich, wenn man weiss, dass NAF zwar aus der Zurcher Schule hervorgegangen 
ist, jetzt aber in manchen Fragen eine etwas andere Stellung einnimmt, als 
seine Lehrer vor zehn Jahren, gestiitzt auf die damaligen Kenntnisse, ver- 
traten®. Dies ergibt sich vor allem aus den Leitsatzen, die NAF seinem zweiten 
Teil beigibt, und von denen ich im 18. Kapitel einige besonders charakte- 
ristische wiedergeben werde. Es wird sich dort Gelegenheit bieten, die 
Theorie FERNANDEZ—NAF in ihrer allgemeinen Bedeutung zu prufen. 
Aus den verschiedenen Zitaten kann man entnehmen, dass fur NAF die Dualistis 


Auf fass 


p. 159 gestellte Alternative fiir die Entstehung der Molluskenzirkulation im 7 


Sinne der zweiten Annahme entschieden ist: das Gefassystem ist zweiteilig, 
innen findet sich eine mesenchymatése Rohre oder ein Luckensystem, und 
zwar als der primare Bestandteil; um diesen legt sich von aussen das sekun- 
dare Teilstiick, das Coelom an. Dabei wird auch funktionell der Haupt- 
akzent auf den primaren Schlauch (inklusive Mesenchymmuskulatur) gelegt, 
wahrend dem Coelom mehr eine passive Rolle zukommt. Fur Lane dagegen, 
das braucht ja kaum mehr gesagt zu werden, ist das Coelom die Hauptsache ; 
in These 74 wird noch expressis verbis festgelegt : 

»Das Herz (inklusive Vorhofe) ist urspriinglich der einzige eigenwandig-musku- 
lose Bestandteil des Blutgefassystems der Mollusken.“ 


Man wird ohne weiteres zugeben mitissen, dass speziell bei den Mol- 
lusken die Fassung NArs einer grosseren Beobachtungsreihe gerecht wird. 
1 NAr (1), Studien zur generellen Morphologie der Mollusken. Ergebn. 
Bd. 3, 2. Teil, p. 420 und 42. 
2 Nar, I. c., Bd. 3, 1. Teil, p. 148. 
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Bevor wir die endgultige Synthese machen, ist es aber naheliegend, zu 
prufen, ob auch die ontogenetischen Beobachtungen noch einige diesbeziig- 
liche Beitrage zu liefern vermogen. Ich halte mich vor allem an NAF und die 
bereits zitierte Arbeit HERBERs’, die in glucklicher Weise und abschliessend 
die Losung mancher Frage bringt, die den Molluskenbiologen bisher vor- 
wiegend beschaftigt hat. 
E's ist einmal die Frage, ob uberhaupt die Mollusken als Coelomaten an- 
zusprechen seien. Sie wird bejaht, da es sich um eine’ 
en Stamm der Mollusken gemeinsame, ursprunglich wohl paarig sym- 
nanlage handelt, die durch Auseinanderweichen solider Zellstreifen eine 


Leibeshohle entsteh lassen, welche bereits wieder das Lumen von 


und Geschlechtsorganen abgibt, die endlich die wesentlichen Aufbau- 


en Organe umfassen.“ 


Es gelingt den neuesten Untersuchungen auch wieder, entgegen der 
einige Zeit lang vorherrschenden Meinung von der ektodermalen Entstehung 
der Primitivanlage, ihre mesodermale Natur sicherzustellen. Es handelt sich 

um Abkommlinge von Urmesodermzellen’, die allerdings schon sehr 
friihzeitig wieder in nachbarlichen Kontakt mit dem Ektoderm treten. 
Sicher ist weiterhin, dass das periphere Gefassystem durch Lutckenbildung 
und Organisation des Mesenchyms in situ entsteht, und dass von einem Aus- 
wachsen vom Herzen aus keine Rede sein kann. Die Frage ist also nur noch, 
ob das Zentralsttick ursprunglich auch ein Stuck mesenchymatosen Lucken- 
gewebes gewesen sei, dem sich das Coelom sekundar anlegte, oder ob es 
in toto etwa nach dem Lancschen Schema entstand. Dabei hatte sich dann 
nachtraglich eine Verbindung zwischen Pumpwerk und Verteilungssystem 
ausgebildet. 

Unsere Erwartung geht somit dahin, die Embryologie sei auch imstande, 

die allfallige dualistische Entstehung des Herzens etwas auszusagen 
und des ferneren die Reihenfolge der Genese anzudeuten. 

Die erhaltene Auskunft ist aber, um es gleich vorwegzunehmen, in 
vielen Fallen nicht sehr befriedigend. Ubereinstimmend wird gemeldet, dass 
schon frithzeitig eine erste Zellgruppe am hinteren Leibesende um den End- 
darm herum auftritt, die zum Ausgang der Pericard-Herzanlage wird. Uber- 
einstimmend erfahrt man auch, dass erst sehr spat (bei den parasitaren 
Formen bei Aufnahme des freien Lebens) Herz und Pericard zur vollen 
Entwicklung oder zur Entfaltung kommen. Gerade darauf — ob die Peri- 
cardentwicklung der Herzentwicklung vorangeht, ob sie hintennach folgt, ob 

scheint eine eindeutige Antwort nicht moglich zu 


Untersuchungen fiir die Lamellibranchiaten und 


vgl. Nar, I. c, 


108 
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Gastropoden zu verschiedenen Resultaten gekommen!, zum Teil liegt tatsach- 


lich ein verschiedenes Verhalten vor. 


Auch NAF aussert sich fiir die Cephalopoden ahnlich, legt freilich, wie 


wir gleich héren werden, dieser historischen Reihenfolge nicht die gleiche 


Bedeutung bei. NAr betont namlich die reichliche Anwesenheit von umgeben- 


dem Mesenchym, das die eigentliche Anlage derart 
um- und in sich schliesse, dass eine gegenseitige 
Abgrenzung anfanglich unmoglich sei, und fahrt 
dann fort (p. 382 bei Besprechung der dibranchia- 
ten Cephalopoden) : 

der 
be- 


die primare, 


Diese Tatsachen sind zu_ berucksichtigen bei 


Beurteilung der Befunde, und ist demgemass kein 


es 


sonderes Gewicht zu legen auf Umstande wie 


gleichzeitige 


sekundare oder Entstehung von Herz 


Pericard, wo doch das Keimmaterial vor der Spaltung in 
situ vorhanden ist und die Bildung und prospektive Son- 


\nlage einer Zeit 


wir nicht 


derung der eigentlichen in und unter 


Umstanden wo sie gar nachweisen 


erfolgt, 


konnen.“ 


Fir NAr ist die Frage ja schon sonst entschie- 


den, heisst es doch p. 416 weiterhin: 


ln diesem Gewebe beginnt die organogenetische Son- 
\uftreten Zel- 
und 
bald 


Gefassen 


derung mit dem von Lucken zwischen den 


zusammen fliessen 
bald 


Charakter von 


len, welche zu grosseren Lakunen 


Blutflussigkeit enthalten. Dieselben sind enger, 


weiter und nehmen dadurch den 


an, dass sich die angrenzenden Zellen mehr oder weniger 
Verband 


So entstehen 


zusammenordnen 
Hohl- 


spater 


deutlich 
(Fig. 


zu einem epithelialen 


18a, vc, unsere Fig. 108). zuerst 


venen und dann die Mantelvene, 


(Aorten). Ein 
Gefasswand und 


bei 


Venenschenkel, 
auch das Herz und die grosseren Arterien 
histogenetischer Zusammenhang zwischen 
Colothel besteht dabei 


Voraussetzungen nicht 


nirgends* und ist ja unseren 


zu erwarten.” 


Die weitere Beschreibung und vor allem auch 
NArs Arbeit 


zeigt dann tiberdies mit aller Deutlichkeit, dass diese 


uber die Entwicklung von Loligo* 


Gefassbildung nicht nur vom Coelothel 


unabhangig 


und § 


Fig. 108. Leicht schemat 
ter Querschnitt durch einen 
Embryo von Loligo vulgaris, 
in welchem einzelne Teil 
des Gefassystems an ihrem 
morphologischen Ort et 

was verfruht einge 

zeichnet Das Mesen 
chym ist durch fein 
tierte Flachen wiedergege- 
ben: die Gefasse erscheinen 
als Lticken darin. (Nach NAr, 
I, Textfig. 18a.) D Dotter: 
sp Speicheldrtise; cg 
bralganglion; rd Radula 
tasche; vd Vorderarm; M 
Mantelfalte; aoa Aorta ante 

rior; st embryonaler Abdo- 
minalsinus; ma Magenan 
bs Anlage Blind- 
sackes; G Gonadenanlage; 
m Mund; Ss Schalensack; 
C Coelom; H Herz; st Sta 
tozyste; pg Pedalganglion; 
tbh Tintenbeutel; a After; 
vc Vena cava; tr Trichter; 


pb Pleuralganglion. 


sind 


7 1 1 
DUNnK- 


Cere 


lage; des 


sondern auch das 


mare ist und die Coelomentwicklung hinten nachhinkt, und zwar hande 


1 Vel. HARMS, 
Jahrb., Bd. 28. 
Kursiv 
3 NAI 
von Loligo 


Postembryonale 


von mir. 


Jena. Zeitschr. f. Naturwissensch., Bd. 45. 
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nicht nur um die Anlage der peripheren Gefasse innerhalb des 
Mesenchyms, sondern auch Vorhofe und Herz werden als Lucken und Spal- 
und das Coelom iibernimmt es nachher nur, wenn es im 
reich zuerst auftritt und dem Herzen folgend vorwachst, den ganzen 
aus dem Mesenchym herauszuschalen (wenigstens bei den zehn- 
n Dibranchiaten NArFs?*). 
on der Embryologie erwartet man auch noch die Beantwortung der 
ach der morphologischen Bedeutung der Vorhofe. Das Erfassen ihrer 
int besonders schwer zu sein. So werden von HERBERsS® Stadien 


| Pericard sich auszudehnen beginnen, aber 


an meinem Material kaum_ beob- 


Anlage der Hauptgefasse ent- 
Vorh6fe als einfache Kiemenvenen*. So auch in der 


muskulés erweitert sein und werden 
ns bezeichnet, obwohl sie sich eher wie gewohnliche 
verhalter 
In den Ergebnissen® wird die Bezeichnung Vorhof in erster Linie 
lem zwischen den Pericardialblattern verlaufenden Anteil der Kiemenvenen 


rviert. 


Wahrend nun bisher die Vorstellungen NArs konsequent dahin lauteten, 


das Gefassystem der Mollusken bestehe aus einem durchgehenden mes- 
enchymatosen Schlauch, dessen partielle Umlagerung durch Coelothel nur 
Natur sei, scheint ein neues Element durch seine These 5 (p. 454) 

etrachtung hineingetragen zu werden. NAF glaubt in der Morpho- 
alkomplexes noch Reste einer (Anneliden-)Metamerie erkennen 


ht auch die Vorhofe zur Begrtindung dieser Auffassung 


von Dissepimenten ist (bei Mol- 
fe durch das Coelom hindurch aufzufassen. 
refasse, die zi Herzen als einem Homologon 
hren. Dementsprechend sind in das Coelom typi- 
iten aufgegangen zu denken.“ 
ANGSChe Auffassung 
ym doch wieder eine grossere deutung zuerkannt. NAI 
zwar eine segmental nordnung besteht, dass 


\bgrenzung durch rmental angeordnete Coelom- 
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sacke verantwortlich zu machen ist, sondern dass die segmentale Anordnung der 
Kiemen ausschlaggebend war ftir die Entstehung segmental verlaufender Kiemenvenen 
und dass diese primare Topographie notgedrungen auch die endgiiltige Lagerung der 


Coelomsackchen bedingte. 


Das bisherige Ergebnis unserer Betrachtung mochte ich folgendermassen 
zusammenfassen: Es scheint mir unmdglich zu sein, die Gefiissgenese auf 
das einfache Schema: Darmsinus, Vorwachsen der Coelomwiande zur Bil 
dung des Herzens und Auswachsen der Coelothelwinde zur Auskleidung 
peripherer Spaltriume suriickzufiihren. Fiir die peripheren Gefisse wird 
iibereinstimmend eine lokale Entstehung aus Gefdassliicken angenommen und 
thre Histogenese als eine lokale Organisation bezeichnet. Fiir das Herz selbst 
ist die Entstehungsgeschichte auch heute wohl noch nicht ganz entschieden 
Dass die Pericardwand, also cin Teil des Coeloms, an der Genese (oder doch 
Funktion, Naf) Anteil hat, ist sicher; ob sie aber alle Schichten (also auch 
die innere, dem Darm in manchen Fallen direkt anliegende) abgibt oder nur 
cinen Teil, ist meines Erachtens in concreto noch nicht iiberall vollig ab- 
geklart. Es scheint mir aber fast eine Denknotwendigkeit, eine Kontinutat 
des mesenchymatosen Liickensystems auch innerhalb des Bereiches der Vor- 
hofe und Kammern primar anzunehmen und die Anlagerung des Coeloms 
als sekundir aufzufassen. Warum dann diese sekundare Anlagerung eine 
solche iiberwiegende Bedeutung erlangt, dass sie zum beherrschenden Pro- 
pulsionsapparat geworden ist, gelingt uns vielleicht im nachsten Kapitel aus- 


cufithren. 


O. Kapitel. 


MOLLUSKEN II. 


Nachdem wir von morphologischer Seite dazu geftthrt wurden, im Zir- 
kulationssystem der Mollusken etwas Doppeltes zu erkennen, fallt es uns 
auch nicht mehr schwer, im funktionellen Geschehen diese Doppelnatur 
wiederzufinden. Fir die meisten Physiologen freilich bedeutet auch hier der 
zentrale Motor den Mittel- und Ausgangspunkt der Betrachtung, aber es 
gelingt nicht, ohne auxiliare Krafte auszukommen. FLEURE! macht nach- 


drucklich auf die regelmassigen Bewegungen des Zungenapparates zum 


Unterhalten der Blutstro6mung aufmerksam; vor allem sind auch, wie haufig 


betont, die Kriechbewegungen bedeutungsvoll. 


Es ist deshalb unmoglich, eine konstante bestimmte Richtung ftir den Blutstrom 


anzunehmen, sie variiert je nach dem Bedtrfnis der verschiedenen Korperteile, nur im 
Herzen und mehr oder weniger in den Ctenidien und im Kopfe ist sie wahrscheinlich 
ziemlich regelmassig.“ 


1 FLEURE, am p. 162 zitierten Orte, p. 208 
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Dieses Verhalten geht besonders eindrucksvoll auch aus dem STRAUB- 
Schema der Schneckenzirkulation hervor, das ich BrUcKE'! ent- 
unsere Fig. 109). Man ersieht ohne weiteres, dass die zen- 
‘umpe unmoglich die ganze Zirkulation beherrschen kann, son- 
die Kontraktionen der Korpermuskulatur mindestens ebenso wich- 

So erklart es sich denn auch, dass bei niederen Mollusken 


‘terieller Blutdruck im Sinne der Wirbeltierphysiologie nicht oder 


} 


besteht. Das Herz verblutet sich in die Korperhohlen, und erst 
K die Kontraktionen dieser 

Korperhohlen lassen die 
x \ Flussigkeit, oft unter er- 
heblichem Druckanstieg, 
weiterstromen*. Bei den 

Cephalopoden ist es zu 

einer grOsseren Verein- 

heitlichung gekommen, 

und besonders die Physio- 


logen, denen die Analogie 


mit den Wirbertierverhalt- 

; A’ Lakunen aut- ist, sprechen von einem 
\rterien in die fast yollkommen geschlos- 
senen und _ funktionell 
Tatsache ist aber nur, dass die Lakunen durch- 
kapillarahnlich sind, dass die Herzfrequenz viel 

ler Blutdruck in den Hauptarterien betrachtliche 

erkennt man bei naherem Zusehen auch hier noch 

tandigkeit der peripheren Komponente. BRUcKE zitiert 
Beobachtungen FREDERICQs von den unregelmassigen peristal- 
‘ungen und Erweiterungen grosser, aber auch ganz kleiner 

1 dann wird vor allem auf die Existenz besonderer Kiemenherzen 
, deren Tatigkeit freilich in einer engeren funktionellen Abhangig- 


it vom Herzen zu stehen scheint als die Nebenherzen der Arthropoden. 


In diesem Zusammenhang sei auch nochmals auf NArs embryologische 


oarbeit® hingewiesen, da aus ihr nicht nur morphogenetisch, sondern vor 
-h funktionell die Doppelnatur des Zirkulationsapparates erkennbar 

im dichten Mesenchym — wohl sicher im Zusammenhang 
Lakunen auf, deren Lumen spater zu eigentlichen 


einschrankt. 
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»Alle Blutraume sind gleich bei ihrem Erscheinen mit Blut gefillt, ja es scheint, 
dass dieses bei ihrer Bildung die aktive Rolle spiele; die Gefasse differenzieren sich 
denn auch in der Richtung des spateren Blutstromes: Hohlvenen, Kiemenherzen, Vor- 
hofe, Herzkammer, Aorta.“ 4 

Schon vom Stadium IV seiner Entwicklungsgruppen berichtet NAF 
dann: 

»Am lebenden Embryo sind die rhythmischen abwechselnden Kontraktionen von 
Herz und Kiemenherzen zu beobachten, es findet also bereits eine lebhafte Zirkulation 
(im Sinne der spateren) statt.“ ? 

Nun ist in diesem 
Zeitraum das  Pericard 
auch schon recht ansehn- 
lich entwickelt, es um- 
schliesst das Herz zu 
zwei Dritteln. Wie aber 
die Fig. 110 und 111 leh- 
ren, haben Kiemenherz 
und Herz bisher eine 
durchaus primitive Wan- 
dung behalten; die Mus- 
kelverdickungen stehen 
noch aus, so dass man 
von einer embryonalen 
Zirkulation sprechen darf, 


23 


die nur auf Kosten der ur- 


springlichen Gefassanlage 
erfolgt. Ihre funktionelle 


Abhangigkeit von einem 


Nahrungsreservoir und Fig. 110. Parasagittalschnitt durch die Mantelhohlen- 
damit — in die Sprache organe eines Embryos von Loligo. (Nach NAr, II, Fig. 7.) 
l Flossen; H Herz; ap Aorta posterior; vv Vena cepha- 
lica; sp Sinus posterior; sc Sinus cephalicus; sb Sinus 
setzt — die primitive tro- branchialis; Kh Kiemenherz; P Pericard; N Niere; rp 
Renopericardialgang; mf Mantelfalte; mh Mantelhohle; 
sd Schalendriise; K Kieme; ma Magen; /b Lebergange; 
kulation ist dabei beson- ed Enddarm; an Anus, Analhocker; tb Tintenbeutel; tr 
Trichter; vg Viszeralganglion; Kg Kiemengang. 


der Praformisten wuber- 
phische Aufgabe der Zir- 


ders einleuchtend. 

Nachdem nun eine primitive interlakunare Zirkulation sich ausgebildet 
hat, ist es fiir den praformativen Standpunkt nur noch ein Schritt weiter im 
Schépfungsplan, wenn dieser Lakunenzirkulation ein zentraler Motor end- 
gultig ibergeordnet wird; fiir uns bedeutet aber die Frage ein neues Problem: 
warum nun gerade die Stelle des mesenchymen Lakunengewebes, die zwi- 
schen zwei Coelomhohlen verlauft, sekundar durch gewaltige Muskelent- 


1 Nir (II), p. 
2 N&r (II), p. 


Bildung des zsen- 


tralen 


/ 
Motors 
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wicklung ein derartiges Ubergewicht erlangt, dass sie zur Zentralstelle der 
zen Zirkulation wird. Ob diese hypertrophierende Muskulatur, wie es 
erosserer Wahrscheinlichkeit scheint, zum mindesten teilweise dem 


Coelom entstammt oder dem Mesenchym, ist fur uns jetzt eine durchaus 


bensachliche Angelegenheit geworden, die Hauptfrage lautet vielmehr, ob 


der topographischen Anordnung der ganzen Region Momente vorhanden 
ein gesteigertes Wachstum der Muskulatur dieser Gegend bedingen. 
Kenntnisse 
Bedingungen der 
elatter Mus- 
kulatur sind noch recht 
luckenhaft; wir wissen’, 
lass Muskelfasern an der 
Peripherie des Protozoen- 
pers auftreten konnen. 
ekto- und 
Epithelmus- 
basaler Lo- 
von Muskel- 
an Epithel- 


kennen 


Muskelfasern, 
ferner mes- 


Muskelzel- 


Oo hort 
genort, 
hnitt durch die Mantelhohlenorgan¢ 
Loligo. (Nach NAr, II, Fig. 8.) Be 
zeichnungen siehe Fig. 110 
uberzugenen. 


ist weiterhin eine grosse Arbeitsleistung bei den Versuchen auf- 

gewendet worden, die Ausbildung der glatten und dann der gestreiften Mus- 

] morphologisch und in ihrer funktionellen Bedeutung zu erfassen’. 

funktionellen Vorbedingungen aber, die jeweils das Auftreten von Mus- 

kulatur oder die Umwandlung oder Umstellung ungeordneter dynamischer 

Teilelemente zur gerichteten Struktur bedingen, sind noch kaum bekannt, ja 

man scheint sich vielfach noch nicht daruber Rechenschaft gegeben zu haben, 

dass hier ein mindestens ebenso wichtiges und vielleicht leichter zu losendes 
Maurer, Grundztige der vergleichenden Gewebelehre, 1915. 

als wohl neueste Zusammenfassungen ArTHUR MeEyeER, Morpholo- 

logische Analyse der Zellen der Pflanzen und Tiere, 2. Teil, 1. Lie- 

TSCHERMAK, Allgemeine Physiologie, 1. Bd., 2. Halfte, 1924. 
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Problems vorliegt. Vor vielen Jahren hat Ermer’ die Frage in dem von mir 
gewunschten Sinne angeschnitten. Fur Ermer ist die Muskelstruktur ur- 
sprunglich Folge der Funktion, der gerichteten Arbeitsleistung, das Auftreten 
im embryonalen Leben eine Vererbung erworbener Eigenschaften. Fs ist 
nicht meine Aufgabe, zu dieser Auffassung Stellung zu nehmen, wohl aber 
liegt es in der Tendenz der Untersuchung, auf die Faktoren hinzuweisen, 


die auf zellularphysiologischem Wege den Erwerb neuer Eigenschaften be 


giinstigen und, abgesehen von aller Ubermittlung durch Hereditat, vielleicht 


auch in der Ontogenese eine Gewebsdifferenzierung herbeifithren mogen. 
Wir haben im 10. Kapitel auf Veranderungen der Umwelt aufmerksam 
gemacht, die, vermutlich mutationsartig, mannigfache Typenbildungen aus- 
losen durften. Auch bei den Mollusken ist es nun sehr verlockend, die Eigen 
heiten der inneren Ernahrungs- und Lebensbedingungen hervorzuheben, die 
einem ausgiebigen regionalen Entstehen und Wachstum der glatten Musku- 


latur wohl Vorschub geleistet haben. Bei den Mollusken mir zirkumintesti- Lokale 
Bedingungen 


nalem Herzen haben wir in jener Gegend, wo das Herz entsteht, eine Flissig- ry 
f1lerzgene 


keit, charakterisiert durch hohen Nahrgehalt (direkter Durchtritt aus dem 
Darm), durch hohen Sauerstoffgehalt (direkter Zustrom aus den Ctenidien) 
und endlich prompte Entfernung der Abfallprodukte durch das Coelom und 
die besonders im Vorhofbereich entwickelten Nephrophagozyten (vgl. dazu 
Fig. 91), und es ist gewiss eine durchaus nahe liegende Vermutung, dass 
diese Kombination fiir die Entwicklung der glatten Muskulatur nicht bedeu 
tungslos gewesen sei. 

Wir besitzen auch noch einige direkte Hinweise*. Der Ausbau des zen 
tralen Apparates (Herz und Pericard) von Anodonta und anderen Lamelli- 
branchiaten setzt erst mit dem Beginn des selbstandigen, nicht parasitaren 
Lebens ein, also dann, wenn der Darm reichlich Nahrstoffe abliefert. Nur 
die erste Anlage erfolgt im Glochidiumstadium, also zu einer Zeit, wo suk- 
zessive Ektoderm und Wanderzellen die Nahrungsbeschaffung aus den 
Kiemen des Muttertieres oder aus zerfallendem Material des Jungen oder 
des Wirtes besorgen. 

Die ausschlaggebende Rolle des Dotterreichtums bei der Cephalopoden- 
entwicklung haben wir soeben kennengelernt. Sie fuhrt aber nur zur 
Bildung des primitiven Schlauches, und auch hier muss es wohl das Funk- 
tionieren des Darmkanals und auch der Ctenidien sein, das die Weiterent- 
wicklung fordert. 

Den kombinierten Einfluss der oben genannten drei Faktoren kann man 
sich nach zwei Richtungen denken: entweder sind sie direkt geeignet, glatte 

1 Ermer, Die Entstehung und Ausbildung des Muskelgewebes, insbesondere der 
Querstreifung desselben als Wirkung der Tatigkeit betrachtet. Zeitschr. f. wissensch. 


Zool., Supplement des 53. Bandes. 
2 HERBERS, l. ¢., p. 137. 
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Gesteigertes Muskulatur zum Wachsen zu bringen, oder aber sie bedingen ganz allgemein 
Zellwachstum 
und erschwerter 


A bfiuss geengt, es kommt zu Gewebsumbiegungen, zu Falten-, ,,Sporen‘- und Rohren- 


ein gesteigertes Zellwachstum. Die Zellen sind aber in ein kleines Areal ein- 


bildungen, all den merkwurdigen Formen, die als Klappen angesprochen wer- 
den (vgl. Sprr-MANN’). Damit wird dem Fliissigkeitsstrom ein Hindernis ge- 
setzt, und dieses Hindernis, die Stauung, ist es, die letzten Endes — nach 
den Erfahrungen, die der Muskelphysiologie und der Gefassystempathologie 


gelaufig sind — der Muskelhypertrophie ruft. Es will mir scheinen, dass 


diese Vorstellung zum mindesten als Forschungshypothese nicht wertlos ist. 


Sie knipft an Lancs Auffassung des Trophocoels an und tiberwindet durch 

eine freiere, mehr funktionelle Betrachtungsweise die Schwierigkeiten, welche 

der Theorie bei der strengeren morphologischen Durchfithrung aus den seit- 
her bekannt gewordenen Beobachtungen erwachsen sind. 

Die oben gemachte Annahme ist um so naheliegender, als das blutgefullte Herz in 

ichsam eingezwangt ist (vgl. den eindringlichen Nachweis KrucGs?, der 

Darstellung friherer Autoren berichtet, aber auch schon einige 

, besonders WiLLEM und Mrnng, nennt). Das Pericard ist stets, 

ionszustand auch vorliegen mag, durch Herzkammer und Vorhofe aus- 

experimentellem Anbringen eines Langsschnittes in das Pericard 

ntrikel bruchsackartig unter sehr starken Kontraktionen aus der 

Pericards hervor. Die diastolische Fillung der Kammer fithrt also bei 

] 


ntraktionsablauf zur Anspannung des Pericards. 


Der Zentralapparat, der so aus lokaler Bedingtheit heraus entsteht, 
erlangt eine gewisse Autonomie, so dass auch am isolierten Herz fur kur- 
zere oder langere Zeit regelmassig Schlagfolgen zu beobachten sind. Bei 
seiner Tatigkeit scheint der Einfluss des Nervensystems immer bedeutungs- 
voller zu werden; es muss aber darauf hingewiesen werden, dass man es 
noch nicht durchwegs mit stabilisierten Verhaltnissen zu tun hat. So konnten 
bei einem Teil der Mollusken nervose Elemente bisher nicht nachgewiesen 
werden (s. SPILLMANN). Viel mehr als durch autochthone nervose Er- 
regungen wird das Herz der Mollusken durch nervose Impulse beeinflusst, 
die ihm von ausserhalb liegenden Ganglien zukommen. Und zwar ist es be- 
merkenswert, dass die zuftthrenden Fasern den Viszeralganglien entstammen. 
Es wird jetzt also — wir werden in spateren Kapiteln darauf zuruckzu- 
kommen haben — auch eine nervdse Verkniipfung derjenigen Organsysteme 
angebahnt, deren humorale nahe Beziehungen wir je und je zu betonen hatten. 

Auch das Blut der Mollusken*® erheischt noch einige Aufmerksamkeit ; 
vor allem ist es der hauptsachlichste Blutfarbstoff, das Hamozyanin, der uns 
iiberrascht: bei der Betrachtung durch seine blaue Farbe, chemisch durch 
seinen Kupfergehalt. Man wundert sich mit Recht, dass ein Metall, das zwar 

1 SPILLMANN, zitiert p. 162. 

Kruse, zitiert p. 165. 

3 Vel. hiezu den von QUAGLIARIELLO bearbeiteten Abschnitt der Korpersafte im 
Wintersteinschen Handbuch, I, 1. 
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universell, aber universell nur in kleinsten Mengen vorkommt, zu einem solch 
integrierenden Bestandteil eines grossen Teiles der Weichtiere werden konnte. 
Da erscheint die von DHERE' vorgebrachte Erklarung ohne weiteres plau- 
sibel, dass diese Eigentiimlichkeit auf geologische Zeitepochen des Palao- 
zoikums zurtickgeht, die durch reichliches Vorkommen von Kupfer charak- 
terisiert sind. Bemerkenswert ist ja vor allem auch der Befund des gleichen 
Farbstoffes bei Limulus, einer Krebsform, die als einzig tiberlebender Ver- 
treter der Xiphosuren gilt und mit diesen nach den alten Stammformen der 
Trilobiten hintberweist. 

Die heutige Verwertung des Kupfers zu oxydativen Funktionen, trotz 
der wohl recht erschwerten Cu-Beschaffung, scheint somit auf einem zahen 
Festhalten an alter Gewohnheit zu beruhen. Eine erste Ubermittlung von 
Cu erfolgt bei den Cephalopoden aus dem dotterreichen Ei, fiir das DHERE? 
einen Cu-Gehalt von 0,—0o,s mgr pro 100 Sepieneier angibt. Selbstverstand- 
lich wird aber letzten Endes das Cu immer wieder aus der umgebenden 
Natur stammen, und da mtissen — bei dem fehlenden oder minimalen Gehalt 
des Wassers an Cu — verschluckte Tiere und letzten Endes die Pflanzen die 
Lieferanten sein. Auf kupferhaltigem Boden wachsende Pflanzen enthalten in 
ihren Blattern Spuren von Kupfer*, auch im Holz ist man ihm schon be- 
gegnet (p. 770), quantitative Angaben uber den Kupfergehalt verschiedener 
Pflanzen macht Czarex p. 856; der Erdboden enthalt meist 0,o6e—0,0s % CuO, 
die Pflanzen zum Teil mehr (Buchweizen bis zu 0,37 %). In welcher Form 
das Kupfer in den Pflanzen vorkommt, ist nicht bekannt, man denkt natur- 
lich an Cu-Albuminate (p. 857) oder an das Vorkommen als Nukleine (p. 
g12). Wie der Weg zum Hamozyanin geht, ist selbstverstandlich noch weniger 
aufgeklart; bei den mannigfachen Beziehungen, die zwischen Hamozyanin 
und Hamoglobin bestehen, ist man geneigt, ahnliche Vorgange zu vermuten, 
wie ich sie im 12. Kapitel fiir das Hamoglobin dargelegt habe. Bestarkt 
werden wir in dieser Annahme durch die Erfahrung, dass auch bei Mol- 
lusken Chlorophyllkérner und Chlorophyll dem Abbau grossen Widerstand 
entgegensetzen; die Chlorophyllkérner werden intrazellular von der Leber 
aufgenommen und das geléste Chlorophyll bleibt daselbst so lange liegen, 
dass die Vermutung aufkommen konnte, man habe es mit einem normalen 
Bestandteil des Schneckenkorpers, dem _,,tierischen“ Chlorophyll zu tun’. 
Dass bei diesem langen Liegenbleiben Umsetzungen mit Cu stattfinden, ist 
auch wieder sehr naheliegend, und es scheint mir nicht ausgeschlossen, dass 
der schon himmelblaue Korper, den BrrEDERMANN (p. 948) einmal in der 
Leber eines Hungertieres gefunden hat, eine solche Cu-Verbindung war. 

1 Zitiert bei QUAGLIARTELLO, Das Haemocyanin, Naturwissensch. 1923, p. 261 f. 

2 Zitiert im Oppenheimerschen Handbuch der Biochemie, II. Aufl., 1. Lief., p. 23. 

3 CzareK, Biochemie der Pflanzen, II. Bd., p. 801, ebenso weitere Zitate im Text 
aus CZAPEK. 


4 hiezu BirEDERMANN im Wintersteinschen Handbuch, II, 1, p. 956—0960. 
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Dem Hamozyanin kommt durchweg die Bedeutung eines respiratorischen 
O-Ubertragers zu; nicht funktionierende Cu-Verbindungen sind mir _ nicht 
bekannt, und es ist auch wenig wahrscheinlich, dass solche heute noch 
vorkommen, wenn man bedenkt, dass die ersten Synthesen eben ins Palao- 
zoikum zurickreichen. Die Tatsachen, dass nicht durchwegs Hamozyanin als 
Atmungspigment verwendet wird (Hamoglobin gelést oder an K6rperchen 
gebunden und Hamozyanin treten vikariierend auf'), dass Atmungspigmente 
bei vielen Mollusken tiberhaupt fehlen (Placophoren, viele Ophisthobranchier 
usw.), dass bei nahestehenden Tieren das Pigment scheinbar sprunghaft ein- 
mal fehlt, einmal vorhanden sein kann, zeigen uns aber deutlich, dass wir 
bei dieser Bildung respiratorischer Hilfsapparate noch mitten im Werden 
mit all seinen Zufalligkeiten stehen. Es geht tber den Rahmen dieser Arbeit 


hinaus, diesen Dingen genauer nachzugehen, nur mag noch darauf_hin- 


gewiesen werden, dass auch ein lokalisiertes Atmungsorgan zum Teil noch 


ehlt, zum Teil erst im Werden ist. Dabei scheint ein allmahlicher Funktions- 
wechsel einzutreten. In der Tat werden den Ctenidien noch andere Funk- 
tionen zuerkannt. Nach WrrEN? wiirde bei den Chaetodermatiden die Hamo- 
lymphe mit ihrem dem Darm entstammenden noch festen oder halbfesten 
Inhalt in den Kiemen zu eigentlichem Blut verwandelt. W1REN spricht auch 
von exkretorischen und assimilatorischen Fahigkeiten des gleichen Organes, 
Wieweit sich diese Behauptungen rechtfertigen oder verallgemeinern lassen, 
entzicht sich meiner Kenntnis; jedenfalls ist bemerkenswert, wie je und je 
wieder die Kiemen als Bildungsstatten von Amobozyten (und roten Blut- 
kérperchen) bezeichnet wurden. Freilich wurden diese Aussagen zum Teil 
wieder revoziert oder bezweifelt, so dass nur die weissen Korper der Cephalo- 
poden als gesicherte amobozytogene Driusen gelten. 

liir haben im vorliegenden Kapitel zu zeigen versucht, dass die morpho- 
logische Zwetheit des Zirkulationsapparates der Mollusken auch funktionell 
nachweisbar ist. Das funktionelle Moment macht sich auch bei der Onto- 


genese geltend, die ersten Gefassbahnen entstehen im Anschluss an die 


wicklung auf. Wir sind hier den Faktoren nachgegangen, die lokal der Ent- 
stehung und weiterhin der Hypertrophie von Muskulatur riefen, und spra- 
chen die Vermutung aus, dass das Zusammentreffen von gesteigerter Ernah- 
rung, guter O-Versorgung und rascher Exkretabfuhr zu gesteigertem Wachs- 
tum und direkt oder indirekt zur Muskelbildung fihrten. 

Beim Blute der Mollusken hat uns vor allem der Kupfergehalt des 
Himozyanins interessiert, und wir gaben uns in Kiirze Rechenschaft tiber die 
friiheren und heutigen Moglichkeiten, Kupfer aufzunehmen und als funk- 
tionterendes Element zu assimilieren. 

1 QUAGLIARIELLO, p. 602, Bd. I, 1 des Wintersteinschen Handbuchs. 

2 Zitiert nach QUAGLIARIELLO, |. ¢., p. 646. 
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Kapitel. 
TUNICATEN. 


Wenn schon die Tunicaten einen verhaltnismassig kleinen Kreis aus- 
machen, durfen sie doch in manchen Beziehungen unser Interesse bean- 
spruchen. 

Einmal gehoren sie der Gruppe der Deuterostomier (s. p. 29) an, von 
denen wir bisher nur die Echinodermen kennengelernt haben, die aber auch 
die Wirbeltiere umfassen. Werden wir etwas Neues kennenlernen? Sind 
Protostomier und Deuterostomier prinzipiell andere Entwicklungswege, auch 
mit Ricksicht auf ihr Gefassystem, gegangen? Nun wird freilich nicht all- 
gemein zugegeben, dass Protostomier und Deuterostomier wirklich Entwick- 
lungsreihen bedeuten; es soll sich bei dieser Einteilung nur um eine Grup- 
pierung nach morphologischen Gesichtspunkten handeln, und so wird je nach 
Stellungnahme der Zoologen der Wert dieser Befunde am Gefassystem ver- 
schieden hoch eingeschatzt. 

Ganz abgesehen von diesen phylogenetischen Betrachtungen hat nun 
aber das Gefassystem der Tunicaten dadurch eine grossere Bedeutung er- 
langt, dass ein neuerer Bearbeiter dieses Gebietes, FERNANDEz', seine 
histologischen Ergebnisse ausgeweitet und unter Heranziehen der Nemer- 
tinen usw. eine allgemeine Theorie ausgebildet hat, die einen zweifachen 
Charakter des Gefassystems annimmt. Peripherer und zentraler Teil sind 
morphologisch und genetisch verschieden. Einmal besteht ein im Blastocoel 
ohne Zutun des Coeloms entstandenes Rohren- und Luckensystem, das sich 
ohne Unterbruch durch den ganzen Korper fortsetzt. Es nimmt so als 
innerste Schicht auch am Aufbau des Herzens Anteil. Das Herz in seiner 
Totalitat ist aber dadurch entstanden, dass um diese endocardiale Binde- 
gewebsrohre herum sekundar auch noch das Coelom sich anlegt hier wird 
der Anschluss an LANG gewonnen, dessen Schuler FERNANDEZ ist — und 
die mittlere und aussere Schicht des Herzens, den eigentlichen propulso- 
rischen Apparat, liefert. Es ist dies eine Auffassung, zu der wir durch ein 
vergleichendes Studium der Mollusken ebenfalls gelangt sind, und wenn nun 
von einer anderen Tiergruppe das gleiche gemeldet wird, haben wir allen 
Grund aufzumerken und die Frage ernstlich zu prufen, ob eine Generali- 
sierung, auf die besonders auch NAF (s. Kap. 15) hintendiert, fur das ganze 
Gefassystem erlaubt sei oder nicht. Diese Frage wird uns speziell im 18. 
Kapitel beschaftigen. 

1 FERNANDEZ, Zur mikroskopischen Anatomie des Blutgefadssystems der Tunicaten 


Jena. Zeitschr. f. Naturwissensch., Bd. 39. 
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Die Betrachtung des funktionellen Geschehens wird uns an ein weiteres 
Problem heranfuhren und uns veranlassen, auch auf die Verquickung des 
Nervensystems mit dem Gefassystem kurz hinzuweisen. Die Aufgabe, die 
Bedeutung dieser Beziehung im allgemeinen zu wiirdigen und tiberhaupt eine 
Formulierung fur eine genetische Bedeutung des Nervensystems zu suchen, 
wird dann dem 19. Kapitel zufallen. 

Endlich darf auch das Blut nicht unberiicksichtigt bleiben, zeichnen sich 
doch die Blutkorperchen durch ihre grosse Mannigfaltigkeit aus und hat bei 
dem Aufbau des Blutfarbstoffes wieder ein anderes Schwermetall, das Vana- 
din, eine fast befremdende Bedeutung erlangt. 

Das Gefassystem der Tunicaten beschreibt CLAUS-GROBBEN wie folgt 
(p. 786): 

»Uberall findet sich ventral ein rinnenformiges, dorsal offenes oder schlauchfor- 
miges und dann nur hinten und vorn in die primare Leibeshohle sich offnendes Herz, 
das, in einem zarten Pericardium (Coelom) gelegen, von dem einen nach dem anderen 
Ende hin fortschreitende Kontraktionen ausfthrt. Bemerkenswert ist der plotzliche 
(von vAN HAssELt bei Salpen entdeckte) Wechsel in der Richtung der Kontraktionen, 
durch welche nach momentanem Stillstande die Richtung der Blutstromung eine um- 
gekehrte wird. Die Blutbahnen sind Liickenraume in dem die primare Leibeshohle er- 
fullenden gallertigen Bindegewebe.“ 

Uber den Aufbau des peripheren Systems sind sich die Autoren ziemlich 
einig. Es ist ein primitives, in die Gallerte eingegrabenes Kanal- und Lucken- 
system, das bei den Aszidien stellenweise, bald in weiterer, bald in naherer 
Distanz von Zugen glatter Muskulatur eingefasst wird. 

Bei den Aszidien kommt es nach LoHMANN! auch zur Ausbildung mehrerer Blut- 
gefasse, deren Wandungen hie und da quergestreifte Muskelfasern enthalten konnen 
und deren Lumen durch Kalkspicula klaffend gehalten wird. 

Eine histologisch als Endothel anzusprechende Schicht wird von FEr- 
NANDEZ gegenuber SEELIGER positiv abgelehnt. Als Begrenzung findet er 
wie bei den Salpen nur Bindegewebe, das sich zu einer Membran verdichtet 
hat. Ab und zu begegnet man auch Bindegewebszellen, die aber immer unregel- 
massige Lagerung zeigen und niemals die fur Endothelien charakteristischen 
Konturen aufweisen. Dieses Bindegewebe nun, und darauf legt FERNANDEZ 
den grossten Nachdruck, setzt sich, wie schon HERRMAN? gefunden hatte, 
direkt in das Herz fort und bildet dort die innerste Schicht. Es ist nie- 
mals ein Endothel (gegeniiber der 1903 erschienenen Arbeit PAUL HEINEs’, 
eines Schilers SEELIGERS), sondern ein Bindegewebe, das in etwas wechseln- 


der Weise die Herzwand bekleidet: bei den Salpen als lockeres Bindegewebe, 


mit eingestreuten Bindegewebskernen in der Nahe der Raphe (s. u.), als ein- 


1 LoHMANN, Tunicaten. Handworterbuch d. Naturwissensch., Bd. Io. 

? HERRMAN, zitiert nach FERNANDEZ, |. c., p. 368—374. 

3 Heine, Untersuchungen tiber den Bau und die Entwicklung des Herzens der 
Salpen und der Ciona intestinalis. Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd. 73. 
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fache kernlose Verdichtungsmembran in den rapheferneren Partien der 
Herzhohlen; bei den Aszidien als totale Herzauskleidung. Um diese Innen- 
schicht herum legt sich nun normalerweise die aussere Herzschicht. Man 
hat sich deren Genese so vorzustellen, dass die einseitig angelagerte Coelom- 
blase -— im Querschnitt gesehen — von der Blastula- zur Gastrulaform tber- 
geht, oder dass ein wurstfOrmiger zylindrischer Hohlraum zur Rinne sich 
einbuchtet. Dort wo sich die Lippen gegentiberstehen, bildet sich ein Binde- 
gewebsstreifen, und dieser, die Raphe, wandelt die Rinne zum zirkular ge- 
schlossenen Rohr, zur Herzhohle. Die Coelomhohle ist dabei aus dem kugel- 
formigen Gebilde zu einer im Querschnitt halbmondfoérmigen Spalte zusaim- 
mengedrangt worden und stellt die Pericardialhohle dar. Dabei behalt die 
herzfernere Hohlenbekleidung endothelialen Charakter, wahrend die nahere 
Schicht zur eigentlichen Herzwand sich umformt. Diese Herzwand ist durch 
das Auftreten von hochgradig differenzierter, gestreifter Muskulatur aus- 
gezeichnet, und zwar bilden sich die Muskelfibrillen, wie wir dies vom 
Coelom her gewohnt sind, peripher, herzlumenwarts aus, wahrend nach der 
Pericardialhohle hin die Zellen ihr endotheliales Aussehen bewahren. 

Auf all diese Beobachtungen hat FERNANDEZ seine eingangs skizzierte 
Theorie aufgebaut; die Beweisfihrung, die mir einleuchtend scheint, ist also 
rein morphologisch-mikroskopischer Natur. Bevor wir ihm nun auf das wei- 
tere Terrain der Blutgefasstheorien (s. Kap. 18) folgen, sollen noch einige 
Betrachtungen uber die Genese eingeschaltet werden. Die Ontogenese des 
Gefassystems der Tunicaten ist freilich ein sehr stachliges Gebiet, und FEr- 
NANDEZ ist ihr wohl bewusst aus dem Wege gegangen. Er schreibt p. 392: 
90 scheint auch aus der sehr verworrenen embryologischen Literatur her- 
vorzugehen“, dass das Gefassystem zweiteiligen Ursprungs ist; p. 405 macht 
er dann noch einige diesbeztgliche Angaben. 

Embryologisch ist allgemein anerkannt, dass die Pericardial-Herzblase 
als urspriingliche Coelomblase zu. werten ist. Uber die Herkunft dieser Blase 
besteht schon keine Ubereinstimmung, zum Teil scheinen auch direkt ver- 
schiedene Verhaltnisse zu bestehen; so findet der gleiche Autor SEELIGER 
fir die Aszidien eine entodermale, fiir die Pyrosomen eine mesodermale Her- 
kunft, wahrend sein Schuler Herne, dem ich in diesen Angaben folge, fur 
die Salpen nicht ganz ins Reine kommt. Jedenfalls sind die topographischen 
Verhaltnisse wichtig. Regelmassig tritt die Blase direkt ventral oder seitlich 
hinten vom Kiemendarm auf, und man wird nicht fehlgehen, das Sackchen 
in morphologische oder doch funktionelle Abhangigkeit von diesem Darm- 
stuck zu setzen. 

Fir die Aszidien besteht eine direkte morphologische Abhangigkeit. Hier 


wachsen aus dem (entodermalen) Kiemendarme, zwischen dem _ hinteren 
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Endostylende und der Einmundung des Darmes' 1—2 Strange oder Blind- 
sacke nach hinten, welche Pericard und Herz bilden. 


At 
] 


ruck, das als 


yschnurung der Herz-bildenden Teile bleibt ein Rest dieses Procardiums 


“picardium bezeichnet wird und fur die Stolonenknospung von Bedeu- 

Das Auswachsen vollzieht sich, wie in grosserer Ausfthrlichkeit bei 
HEIDER nachzulesen ist,? etwas verschieden, doch durfte die endgultige 
Herzblase, auch dann, wenn der Ursprung am Kiemendarm ein doppelter 
st, stets nur aus emmem Schlauch oder Zapfen hervorgehen* und damit die 
von LANG in seinen Thesen 77, 82 und 83 vermutete Entstehung des Herzens 
lurch partielles Auseinanderweichen zweier Coelomblaschen usw. (s. p. 26) 
kaum mehr haltbar sein. — Im weiteren Ausbau zeichnet sich dann eine Ent- 
wicklung ab. 

Bei den Appendicularen mit Ausnahme von Kowalewskia, der ein 
Herz uberhaupt fehlt, und wo Kontraktionen des Schwanzes das Blut in 
Bewegung setzen —, aber auch bei den Molguliden ist das Herz uberhaupt 
noch nicht ein vom Pericard eingefasster Sack; vielmehr hat sich die dem 
Darm zugekehrte Seite des Pericardialblaschens nur etwas abgeflacht, ge- 
strafft, und ihre Zellen wandelten sich zu quergestreiften Muskeln. (Das Spiel 
dieser Muskeln treibt nunmehr die im Engpass zwischen Darm und Pericar- 
dialblaschen liegende Flissigkeit in wechselnder Richtung tber die Platte 

2. ‘rst in der Weiterentwicklung handelt es sich dann um _ jene 
wirkliche Einstilpung, von der oben die Rede war, und zwar vollzieht 
sich bei den Aszidien die Ejinstulpung an der dorsalen, dem Darm zu- 
gekehrten Seite des Pericardialblaschens und so, dass es naheliegt, die 
Umwandlung mit der Bildung eines Darmsinus zu vergleichen. Die An- 
gaben uber die Salpen lauten etwas verwirrend. Die Lage der Raphe 
wechselt, bei Salpa democratica findet sie sich am dorsalen Teil des immer 
ventral vom Darmkanal gelegenen Blaschens; fur andere Salpen gibt HEINE 
eine laterale Lage nahe der Korperwand an. FERNANDEZ gar bezeichnet ihre 
Lage (p. 331) fur erwachsene Salpen als ventral, vom Darm abgewandt; er 
misst diesem Befunde freilich keine grossere Bedeutung zu, da doch onto- 
genetisch die Einbuchtung stets dorsal, also an der dem Darm zugekehrten 
Seite erfolge. Damit aber steht der von LOHMANN I9QI5 gepragte Satz im 
Widerspruch: 

bei den Salpen senkt sich merkwtirdigerweise nicht die Dorsalwand, sondern 


die Ventralwand des Pericardblaschens zur Herzhohle und entwickelt Muskelfasern.“ 


1 Ich folge der Darstellung Tuntkaten. Handworterbuch d. Natur- 
wissensch. IQI5. 

Heer, Entwicklungsgeschichte der Wirbellosen. Spec. T. III, 1893. 

3 Vegl. hiezu auch IHLE, Die Appendicularen. Ergebn. d. Zool., III, p. 506. 
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In den Zeichnungen HEINEs wiederum findet man die primare Ein- 
buchtung dorsal; freilich handelt es sich bei der untersuchten Salpa demo- 
cratica um eine Spezies, deren Raphe auch endgiiltig dorsal liegt. Die Frage 
ruft also nach grésserer Prazisierung. Auf einen Umstand aber kann heute 
schon hingewiesen werden. Das Pericardialblaschen 
vollzieht im Laufe der Entwicklung eine zweimalige 
Lageveranderung. HEINE bringt diesen Lagewechsel 
mit mechanischen Verhaltnissen in Beziehung (p. 488) 

(vgl. unsere Fig. 112—114): 

Was Herz hat sich demnach den durch die Entwick- p& 
lung des Magens und des Darmes im Hinterkorper des Em- 
bryo ergebenden veranderten Lageverhaltnissen angepasst.“ 

Ich weiss nicht, ob diese Erklarung genugt, aut 
alle Falle ist bemerkenswert, wie das Blaschen trotz tica. Medianschnitt. Lange 
des Embryos 0,2079 mm, 
Breite 0,149 mm, Dorsalhohe 
nimmt, immer so sich dreht, dass die Raphe darm- 0,75 mm. (Nach Heng, 
Fig. 2.) e Egestionsoffnung ; 
ec Ektoderm; e/ Elaoblast; 
wohl auch eine funktionelle Beziehung. en Entoderm; es Endo- 

styl; g Ganglion; hz Herz- 


\uch Bricxe! weist auf die ,,vielfach widersprechen wand: hzh Herzhodhle: i 


t 


der verschiedenen Lagerung, die es sukzessive ein- 


warts gewendet bleibt. Darin dokumentiert sich doch 


den und zum Teil unverstandlichen“ Angaben friherer Auto- Ingestionsoffnung; kd Kie- 
ren hin und zitiert die abklarenden Arbeiten von Scuuttze mendarm; kl Kloake; m 
Magen; ms Mesoderm; pk 
Pericardialwand; pl Pla 
centa; st Stolo prolifer 


und von NicoLat, doch scheint mir auch in den topographi- 


schen Angaben BrtckEs noch nicht alles zu klappen. 


Endgiltig findet sich das Herz also an der Bauchseite unterhalb des 
Darmtraktus. Seine vordere Offnung ist bei den Aszidien nach dem hinteren 
ventralen Ende des Kiemendarmes gerichtet. Seine hintere Offnung liegt nach 
der Stelle hin, wo der Verdauungskanal umbiegt und einen Knauel bildet. 


hz 


nk 

/ 


‘ 


lod 


Fig. 113. Salpa democratica. Medianschnitt. Fig. 114. Salpa democratica. Median- 

Lange des Embryos 0,34 mm, Breite 0,245 schnitt. Lange des Embryos 0,s3 mm. 

mm, Hohe 0,207 mm. (Nach HEINE, Fig. 5.) (Nach Herne, Fig. 9.) Bezeichnungen 
Bezeichnungen siehe Fig. 112. siehe Fig. 112. 

Bei den Salpen sind die Kiemen auf den dorsalen Teil des Kiemensackes 

beschrankt, und das aus dieser Gegend zurickfliessende Blut mtndet ins 


1 Brucker, Handbuch d. vergl. Physiol. I, 1, p. 1003. 
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hintere Herzende ein, direkt (SCHULTZE) oder nachdem es zuerst die In- 
testinalkanale durchflossen hat (Nicorar1). Dem vorderen Teil aber ent- 
springen die Hypobranchialgefasse. 

So oder anders bildet sich also das Herz an einer Stelle, deren gute 
Versorgung mit Nahrstoffen und Sauerstoff gewahrleistet ist. Es sind das 
Verhaltnisse, die wir als Vorbedingung fur die Herzentstehung bei den Mol- 
lusken kennengelernt haben. 

Auch die dort genannte dritte Bedingung der Herzgenese ist bei den 
Tunicaten mehr oder weniger verwirklicht. 

Zwar findet sich mit dem sparlichen Coelom-(Pericardial-)rest selbst 
kein Exkretionssystem verkoppelt; aber die mannigfachen Formen, unter 
denen der Exkretionsapparat auftritt, haben ausgesprochene Beziehungen 
zum Herzen; vor allem schon die Speicherblase der Molguliden, die in ihrer 
ganzen Lange fest mit dem Herzschlauch verwachsen ist?. Die Speicher- 
blaschen anderer Tunicaten haben deutliche Beziehungen zu Blutlakunen im 
allgemeinen, aber bei den Aszidien gewinnen sie durch ihre maximale Hau- 
fung um den Mitteldarm sicherlich speziellen Einfluss auf die Herzregion. 
Bei den Salpen durfte man den Darmanhangen oder Coeca eine ahnliche 
Rolle zuerkennen. 

Das vierte Moment endlich: Druckschwankungen und dadurch bedingte 


Stauung, wird, wie wir gleich unten horen werden, in der Tunicaten- 


physiologie ebenfalls erwogen, doch kann ihnen fiir die Muskelhypertrophie 


keine ausschlaggebende Bedeutung zukommen, zum mindesten nicht in jenen 
Fallen (p. 182), wo das Herz als einfache Muskelplatte angelegt wird. 

Die Muskulatur verdankt anscheinend einer vermehrten Wachstums- 
tendenz ihren Ursprung; vgl. hiezu das Auftreten von vielen (bis uber 100) 
Kernen’. Ob fur diese die signalisierten begtinstigenden lokalen Wachstums- 
bedingungen aber allein verantwortlich zu machen sind, scheint einiger- 
massen fraglich, besitzen wir doch Hinweise darauf, dass die Zellen schon 
von ihrem Mutterboden her gesteigerte Wachstumstendenz besitzen. Es ist 
in der Tat ausserordentlich beachtenswert, dass, wie schon das p. 182 wie- 
dergegebene Zitat besagt, die Gegend, welcher bei den Aszidien das Procard 
entwachst, auch sonst meist als eine Gegend von gesteigerter Wachstums- 
tendenz sich ausweist. Aus dem Epicard — moge es nun der gleichen 
Prolieration entstammen wie das Herzblaschen oder diesem nur _benach- 
bart sein — gehen direkt durch Stolonenknospung neue Individuen hervor. 
Die Frage nach der Ursache dieses gesteigerten Wachstums muss also weiter 
zuruck, nach dem Kiemendarmboden verlegt werden. Auch jene Autoren, 
die — fir die Salpen — einen mesodermalen Ursprung der Pericardial- 

1 Ich folge Burtan, Exkretion. Handbuch d. vergl. Physiol., II, 2, p. 607 ff.; s. dort 


vor allem auch die instruktiven Bilder. 
FERNANDEZ, p. 330. 
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blase stipulieren (s. auch p. 181), weisen uns nach dem Kiemendarm zuritick ; 
ist fur sie doch das Blaschen nach seiner Herkunft den mesodermalen ur- 
sprunglich coelomatosen Muskelstreifen gleichzusetzen, die den Kiemendarm 
umlagern.t Die Coelomsackchen selbst entstehen dabei? nach der einen Auf- 
fassung (mesodermale Herkunft) durch Spaltbildung in der periintestinal 
gelegenen Zellschicht, wahrend sie eben nach anderer Darstellung durch Ab- 
trennung lateraler Divertikel vom Kiemendarm selbst abstammen (entoder- 
male Genese). 

So harren noch viele Fragen der Beantwortung. Wer diese einer befrie- Hinweis auf di 
digenden Losung entgegenfihren will, wird ubrigens auch nicht umhin kén-! 
nen, die Verhaltnisse der Herzgenese bei der Sprossung mit in den Bereich — 
der Uberlegung hineinzuziehen. 

Ich weise, nach der vortrefflichen, in der Spezialliteratur vielleicht zu wenig beach- 


im allgemeinen Teil ihres Lehrbuches, 


teten Zusammenfassung KorscHELTs und HEIDERs’ 
unten noch auf einige Tatsachen hin, die immer wieder die Annahme funktioneller 

Momente nahelegen; ist es doch gerade das Gebiet dieser ungeschlechtlichen Fortpflan- 

zung der Tunicaten, wo die Lehre von den Keimblattern und speziell von deren Diffe- 

renzierung nach morphologisch verankerten Funktionen die grosste Erschutterung er- 

fahren hat; es besteht hier nach HEIDER ,,eine formliche Anarchie“ (Il. c., p. 853): 

Bei den Botylliden vollzieht sich die Stockbildung aus dem Oozoid unter starker 
Rickbildung und Degeneration der Oozoidorgane. Erst drei Tage spater sistiert auch 
der Herzschlag (p. 714 und 715). — Uber Bildung von Nahrkanalen bei epicardialer 
Knospung s. p. 729 und 730, bei stolonialer Knospung p. 738 und 739. — Bei den Poly- 
cliniden findet eine postabdominale Teilung statt. ,,Das Muttertier, welches bei dem 
Teilungsvorgang sein Herz eingebtisst hatte (unsere Fig. 116A und B, dazu auch Fig. 
115), bildet anstatt dieses im distalsten Blastozoid gelegenen, dort zu Grunde gehenden 
Herzens ein neues, ebenso wie sein Hinterende zu einem neuen Postabdomen aus- 
wachst“ (p. 734). 

Uber Herz- und Pericardialbildung der Aszidien durch Knospung vgl. p. 749 und 750. 

Auch bei der Entstehung der Salpen durch stoloniale Knospung erfolgen topo- 
graphische Verschiebungen der Herzanlage (p. 789). 

Nach dieser zum Teil reichlich morphologischen und nicht gerade ein- 
fachen Darstellung wollen wir nun kurz auch auf die Physiologie der Zirku- 
lation hinweisen. Ich muss mich dabei im wesentlichen auf ein bescheidenes Herstétigkeit 
Referieren beschranken. Brucke* sagt p. 991: 

Ein besonderes Interesse gewinnt die Blutzirkulation in diesem Tierkreise des- 
halb, weil sie — wie zuerst Kuut und van Hassett (19) feststellten, periodisch alter- 
nierend in zwei entgegengesetzten Richtungen erfolgt. Diese (abgesehen von einigen 
Hirudineen) in der Tierreihe nirgends als Dauereinrichtung wiederkehrende Erscheinung 
erklart sich daraus, dass die nach Art einer peristaltischen Welle immer von einem 
Ende des schlauchformigen Herzens zum anderen fortschreitenden Systolen ihren Aus- 
gangspunkt nach einer langeren Reihe gleichgerichteter Schlage wechseln, dass also die 

1 HeIpeR, Spec. Teil, p. 1346. 

HEIpeR, |. c., p. 1360. 

3 KorscHELT und Hemmer, Ungeschlechtliche Fortpflanzung und Regeneration. 
Liefg. IV, 2 der vergl. Entwicklungsgesch. der wirbellosen Tiere. Allg. Teil. 


4 BRUCKE, zitiert p. 183. 
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Ursprungsreize alternierend am vorderen und am hinteren Ende des klappenlosen Her- 

zens entstehen. 

Alle in gleicher Richtung unmittelbar aufeinanderfolgenden Herzkontraktionen 
bilden je eine ,Pulsationsreihe‘, die kurzen Pausen zwischen je zwei entgegengesetzt 
gerichteten Pulsationsreihen bezeichnet man als ,Wechselpausen‘, und je zwei aufein- 
anderfolgende, entgegengesetzt gerichtete Reihen werden mit der einer jeden folgenden 
Pause als ,zusammengesetzte Herzperiode‘ zusammengefasst.“ 

Die genauere Analyse dieser Erscheinung ist ebenfalls bei BRUCKE nach- 
zulesen. Die Tendenz lag immer nahe, den Wechsel mit einem Ansteigen des 
peripheren Druckes (das Blut staut sich in und vor dem engen, Kiemen und 
Viszerallakunen verbindenden Branchialkanal) 
in Zusammenhang zu bringen. Die Erklarung 
ist aber nicht ganz zureichend, da auch das iso- 
lierte Herz, trotz Fehlens aller peripheren 
Widerstande, den gleichen Typus aufweist. Das 
schliesst naturlich nicht die Annahme aus, dass 
ursprunglich trotzdem der periphere Widerstand 
die Ausbildung eines Mechanismus angeregt hat, 
der sich dann sekundar automatisierte. Die jetzige 
yj : Unabhangigkeit des Arbeitstypus von Druckver- 
- i haltnissen wird am besten durch das p. 182 ge- 
nannte Beispiel belegt, wo das Herz eine Mus- 
kelplatte, also kein Hohlsack ist, uber die die 
Kontraktionswellen bald in der einen, bald in 
Oo ach der Metamorphose der anderen Richtung hinweglaufen. 

Larve. (Nach Hyort, aus 
KORSCHELT u. HEIDER, Fig. 532.) : 
‘| Kloake: e Egestionsdfinung: Mus zeigt, dass die Erregungen fur die Kontrak- 
ep Epicardialrohr; es Endostyl; 


h Herz; Ingestionsoffnung; _ 
kd Kiemendarm: ma Magen: Schwankungen der Erregungsfrequenz, der Leit- 


Eine genauere Analyse des Herzautomatis- 


tionen von beiden Herzenden ausgehen, und dass 


1 
nm Ganghon; Ue Oecesophi 


fahigkeit und der Erregbarkeit dieser beiden 


Enden fur die Umkehr der Kontraktionsrichtung verantwortlich zu machen 
Ss 


ind. Das jeweils im Stadium frequenterer Tatigkeit befindliche Herzende 


gibt die Richtung der peristaltischen Welle an. 

Ist dieser Wechsel der Erregungsfrequenz nun myogener oder neuro- 
gener Natur? Die Aussagen hiertber lauten sehr zurtckhaltend und vor- 
sichtig, um so mehr, als morphologische Grundlagen fehlen. Das Vorkommen 
von Ganglienzellen an den Herzenden ist von Hunter behauptet, von 
SCHULTZE abgelehnt worden. Wir werden also bei den Tunicaten keine Ant- 
wort auf das Problem erwarten diirfen, das wir im 19. Kapitel auf breiterer 
Basis anschneiden werden. 

Wenn wir aber auch auf diese Frage, die, wie sich herausstellen wird, 


eine Frage sekundarer Natur ist, eine befriedigende Antwort bekommen 
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hatten, ware unsere biologische Neugierde noch nicht befriedigt. Die erhal- 
tenen Aufklarungen sagen uns ja freilich vieles tiber den Mechanismus des 
Zustandekommens dieser merkwiirdigen Erscheinungen, aber ohne weiteres 
werden wir zu einer folgenden Frage gefiihrt: weshalb es denn zu diesen 
alternierenden Erregbarkeitsschwankungen usw. kommt. Hier er6ffnen sich 
grosse Gebiete der Muskel- und vielleicht Nervenphysiologie. Von unserem 
Standpunkt werden wir selbstverstandlich immer darauf tendieren, das Ge- 
schehen nicht als stabilisierte und gar prastabilisierte Zentrenfunktion zu 
betrachten, sondern versuchen, es aus dem Wechselspiel der Geschehnisse 
abzuleiten. Wir werden nach dem Ver- 
halten der Elektrolyten und nach den 
Stoffwechselvorgangen fragen, die sich 
an beiden Enden der Herzoffnung abspie- 
len. — Unnitz, weitere Vermutungen an- 
zudeuten. 

Es sei in diesem Zusammenhang nur 
noch auf zwei Tatsachen hingewiesen, 
einmal darauf, dass der Wechsel der 
Stromrichtung nicht bloss auf den Zirku- 
lationsapparat beschrankt zu sein braucht, 
sondern dass man bei den Appendicu- 
larien auch eine spontane Umkehrung des 
den Pharynx durchfiessenden Wasser- 
stromes kennt?. Im weiteren interessiert 
uns die Mitteilung BrUcKkes*, dass man 
uber das Ausmass der Zirkulation bei den 
Tunicaten uberhaupt noch nicht ganz im 
Reinen ist. Das Vorkommen einer echten, 
durch die Herztatigkeit ausgelosten Zir- Fig. 116A und B. Junges Amaroecium 
mit langem Postabdomen vor Beginn 
(A) und wahrend der Knospung (B). 
adviszeraler Richtung, wird namlich von (Nach KowaLewsky, aus KorsCHELT u 
HeIper, Fig. 533 A und B.) a Thorax; 
: i b Abdomen; c Postabdomen; / Herz; 
actungen bewirken diese alternierenden, K vorderes aufgetriebenes Ende des 
Epicards im hintersten Blastozoid; s 
Scheidewand (Epicard); s’ deren basa- 
staltikwellen nur ein pendelndes Fluktu- ler Teil; x, y abgetrennte Teilstiicke des 
Postabdomens (junge Blastozoide). 


kulation, sei es in aviszeraler, sei es in 
ENRIQUES bestritten. Nach seinen Beob- 
uber die Herzwand hinhuschenden Peri- 


ieren der Blutsaule. 

Wir haben nun noch uber das Blut einige Bemerkungen zu machen. Die 
Autoren, die das Blut der Tunicaten bearbeitet haben, sind sich uber dessen 
morphologische Mannigfaltigkeit einig. Es werden verschiedene Typen von 
Amobozyten beschrieben, daneben besondere Pigmentzellen (orangefarbene 


ABAK, Handbuch d. vergl. Physiol., Bd. I, 2, p. 585. 
RUCKE, 1. ¢., p. 1005. 
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Amobozyten), endlich (andere) Maulbeerzellen, denen infolge ihres Vana- 
diumgehaltes eine besondere Bedeutung zukommt. Die Angaben sind aber, 
wie ScHuLz' hervorhebt, nicht ganz befriedigend; morphologische und che- 
mische Durchforschung dieser Gebilde ergeben nicht ein einheitliches Bild. 
Auch uber die Funktionen haben wir keine genauere Vorstellung ; bemerkens- 
wert ist das Auswandern der vakuolisierten Amobozyten in den Mantel?. 
Exkretorisch scheint ihnen keine Bedeutung zuzukommen*; ausgesprochen 


dagegen ist ihre lebhafte Phagozytose, die auch bei den Metamorphosen, resp. 


beim Wegschaffen und Weiterverwerten abgestorbenen Zellmaterials eine 


ichtige Rolle spielt. Anderseits scheint den Amobozyten eine gewisse Nei- 

Sesshaftigkeit eigen zu sein‘. 

Amobozyten werden als Derivate des Mesenchyms aufgefasst; be- 
sondere blutbildende Organe fehlen den Aszidien ganz, finden sich aber bei 
einigen Salpen. FERNANDEZ hat in seiner Arbeit (zitiert p. 179) auch das 
Blut der Salpen beschrieben — det betreffende Passus scheint den Hamato- 
logen entgangen zu sein — und als blutbildendes Organ das Seitenorgan 
kennengelernt, wenigstens fur Salpa pinnata (p. 375—388). 

Wir wenden uns nun nochmals zu den Maulbeerzellen sensu strictiore 
HENZE zuruck, die durch die Anwesenheit eines Chromogens charakterisiert 
sind, in welchem Vanadium vorkommt. Der Gehalt des Chromogens an Vana- 
dium ist ausserordentlich hoch, rund 10 %. Genaueres ist be1 ScHULZ nach- 
zulesen® Funktionell wirkt das Chromogen nicht als Sauerstoffubertrager, 
sondern vermutlich als Katalysator, speziell als Sauerstoffaktivator. Eine 
zweite Merkwurdigkeit dieser Zellen ist ihr Gehalt an freier Schwefelsaure, 
der Gehalt ist zu mindestens 3 % anzusetzen. 

Es ist nun sehr verlockend, einige allgemeine Betrachtungen uber diese 
Vorkommnisse anzustellen. Wenn man das Protoplasma im allgemeinen auf 
seine chemische Zusammensetzung hin prift, so ergibt sich bekanntlich die 
Tatsache, dass sich die Bausteine meist aus Elementen niederer Atomzahl 
rekrutieren; daneben zeigt sich aber schon frihzeitig die Neigung, auch 
Schwermetalle sich anzugliedern, die wieder die Eigenschaften haben, nach 
ihrem Atomgewicht zu den leichtesten Schwermetallen zu gehoren. Am ver- 
breitetsten ist wohl das Eisen mit dem Atomgewicht 55,s, dann das Mangan 
mit 54,9. Wir haben im 12. Kapitel einige Wege angedeutet, auf welchen 
die Aufnahme des Ejisens, seine Assimilierung und sein Heranziehen zu 
einem funktionell bedeutungsvollen Bestandteil erfolgt sein mag. Wir haben 
ferner im 16. Kapitel auf den Cu-Gehalt (Atomgewicht 63,6) des Blutes be- 
sonders mancher Mollusken hinweisen kénnen; die Wege der Angliederung 


1 ScHULz, Winterstein, I, 1, p. 816 und 818. 

2 Vgl. dazu BreperMann, Physiologie der Stiitz- und Skelettsubstanzen. Winter- 
stein, III, 1. Erster Teil, p. 922. 

BuriAN, Winterstein, IJ, 2, p. 629. 

4 CuENoT nach ScnHutz, 1. c., p. 814. 

5 ScHuLz, |. c., p. 819 f. 
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durften ahnliche sein wie beim Eisen. Hier musste es vor allem Verwun- 
derung erregen, dass ein Metall zur Verwertung herangezogen wurde, das 
zwar ubiquitar, aber jeweils nur spurweise vorkommt. Die Vermutung von 
DuHERE, die betreffenden Tiere, resp. ihre Ahnen hatten sich ihre Vorliebe 
fur das Kupfer wahrend einer geologischen Epoche angeeignet, in der das 
Metall noch in reichlicherem Masse vorhanden war, schien die einleuchtendste 
Erklarung hiefur abzugeben. 

Und nun kommen die Manteltiere mit ihrem vanadiumhaltigen Blut, also 
mit einem Element von Atomgewicht 51,0, das auch dem Chemiker herzlich 
schlecht bekannt ist wegen seiner geringen Verbreitung und anscheinenden 
Bedeutungslosigkeit. Die erste Behauptung bedarf vielleicht einer kleinen 
Einschrankung ; sicher ist nach dem Zeugnis kompetenter Forscher (ALBERT 
Hetm, Niccrr) dartber wenig bekannt, weil darauf zu wenig geachtet wurde, 
und weil es sich offenbar nur um ein spurweises Vorkommnis handeln kann. 
Es ist nun ohne weiteres naheliegend, in Analogie zum Kupfer der Mol- 
lusken, fir die Manteltiere die phylogenetisch erste Erwerbung des Vana- 
diums auf eine Periode zuriickzulegen, wo dieses Metall den Tieren reich- 
licher zur Verfugung stand. Jetzt beginnen aber die Analogien zu versagen; 
wahrend fur die Mollusken bekanntlich reichlichst palaontologische Weg- 
weiser zur Verfiigung stehen, die uns auf das Palaozoikum zurtickweisen, 
sind meines Wissens palaontologische Relikte der Manteltiere nicht bekannt, 
so dass wir hier stammesgeschichtlich vor einer grossen Lucke stehen. Viel- 
leicht fiihren uns aber gerade die gemachten Gedankengange dazu, diese 
Liicken einigermassen auszufiillen, indem wir sagen: dort, wo und damals, Riickschliisse auf 


die Phylogenese 


als das Vanadium — vielleicht unter besonderen Umstanden — reichlicher i Poo 
aer 


cur Verfiigung stand, konnten die Manteltiere oder doch die vanadium- 
fithrenden phylogenetisch suerst entstehen. 

Wir wollen im Verfolgen dieser Idee nun zuerst den Vanadiumvor- 
kommnissen nachgehen. Vom Vanadium wird sein Vorkommen und seine 
Vergesellschaftung mit Eisenerzen, zumal Bohnerzen, angegeben.* So nennen 
zwei Analysen des Bohnerzes von Delsberg einen Vanadiumgehalt von 0,35 
resp. 0,75 %.? Das Bohnerz seinerseits wird als ,,tropischer Auslaugungsrick- 
stand der Gesteinsunterlage wahrend einer eozanen Festlandsperiode“ be- 
zeichnet®. Die Tunicaten ihrerseits sind ausgesprochene Meerestiere, die An- 
reicherung kann unmoglich in dieser eozanen Auslaugungsperiode erfolgt 
sein; wir missen auf altere Vorkommnisse zuriickgreifen. Bei der Suche 
nach einem solchen urspriinglichen Vorkommen habe ich nun vom Minera- 
logen Professor NicGLi in Ztirich einen ausserordentlich wertvollen brief- 
lichen Aufschluss erhalten, den ich in extenso hieher setze: 

HorMann, Anorganische Chemie, 4. Aufl., p. 568. 


As. Heim, Geologie der Schweiz, 1. Bd., p. 531. 
HErm, |. c., p. 541. 
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»V ist ein Element, das in Eruptionsgesteinen in kleinen Mengen auftritt. Wo 
es in grosser Menge vorkommt, stammt es immer aus vom Magma abgespaltenen 
Losungen. Jede Periode grosserer magmatischer Aktivitat kann daher zu einer relativen 
V-Anreicherung fthren. Vergesellschaftet ist es sehr haufig mit U, Cu, Cr. Die best- 
bekannten und wohl auch ausgedehntesten Lagerstatten finden sich in Colorado und 
Utah, wo besonders der Carnotit K2O - auftritt. Diese Lager- 
statten finden sich in jurassischen Sedimenten. Es scheint hier, als ob thermale Lo- 
sungen direkt ins Meer gedrungen seien, oder dass altere UV-Erzgange zum Teil einer 
Zersetzung durch Oberflachenwasser anheimfielen. Hier gibt es z. B. versteinerte 

in denen U und V relativ reichlich auftreten. Ob man allgemein sagen kann, 

dieser Zeit V etwas reichlicher als sonst ins Meer gelangte, mochte ich be- 

Von den altesten Zeiten kennt man gewohnlich diese letzten hydrothermalen 

einer magmatischen Aktivitatsepoche nicht. Vielleicht ist die wirklich sehr 

ufige naturliche Vergesellschaftung V—U, ev. —Cr—Cu ftir Sie von Interesse. Es ist 

ubrigens ein Element, das man bei Gesteinsanalysen bis in die letzte Zeit nie bestimmt 
sehr wenige Daten uber die relative Verbreitung vorliegen.“ 


Man wird ohne weiteres zugeben, dass durch diese Darstellung sehr ver- 
lockende Perspektiven nach allen moglichen Seiten suggeriert werden. Der 
Satz: ,,es scheint, als ob thermale Losungen direkt ins Meer gedrungen 
seien, klingt mir am vielversprechendsten, besonders, wenn wir nun noch 
die zweite Eigentumlichkeit des Tunicatenblutes heranziehen, den Gehalt an 
freier Schwefelsaure. Von dieser ist ja bekannt, dass sie in der Natur in 
freiem Zustand in einigen heissen Quellen vorkommt!; so scheint es mir 
erlaubt, die Vermutung auszusprechen, dass die genannten Eigentumlich- 
keiten der Manteltiere und damit, zum Teil wenigstens, diese selbst dort 
ihren Ursprung genommen haben, wo eben thermale Strome Vanadium und 


Schwefelsaure ins Meer gefthrt hatten. Ich brauche ja kaum zu betonen, 


dass es sich bei dieser Aussage um eine Arbeitshypothese handelt, die an 


Hand eingehender Studien u. a. tiergeographischer und geologischer Natur 
der Verifikation bedarf; aber im Prinzip wird man die Fruchtbarkeit dieser 
Betrachtungsweise kaum bestreiten konnen. 

Unsere Untersuchungen miinden also in dem Ergebnis aus, dass in der 
Tat das Blutgefaissystem der Tunicaten doppeltcr Natur ist, ein diffus ver- 
breitetes Liickensystem im Mesenchym, an das an einer Stelle ein Coelom- 
blaischen sich anlegt und den Propulsionsapparat bildet. Herkunft und Um- 
wandlungen dieses Blischens wurden dargestellt und weiterhin die Be- 
dingungen erortert, unter denen diese Umwandlungen stattfinden. 

Physiologischerseits hatten wir vor allem auf den so merkwiirdigen 
Wechsel der Stromungsrichtung des Blutes, resp. den Wechsel in der Ab- 
laufrichtung der iiber das Herz weggehenden Peristaltikwellen hinzuweisen. 

Endlich kamen wir auf die morphologischen Elemente des Blutes zu 
reden und zeigten, wie das Vorkommen von Vanadium und Schwefelsdure 
in einem Teil der Blutkirperchen Ausgangspunkt einer Untersuchung iiber 
die Phylogenie dieses Tierstammes werden kann. 


1 HorMaANnn, c., p. 155. 
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18. Kapitel. 


DIE THEORIE FERNANDEZ—NAF, SPEZIELL IN IHRER AUS- 
DEHNUNG AUF DIE ANNELIDEN. 


Ich habe nun schon wiederholt darauf hingewiesen, dass das Verhalten 
der Tunicaten zu neuer Theorienbildung angeregt hat. FERNANDEz hat zuerst 
versucht, die Lehre, das Gefassystem sei nur ein Spaltraum des Mesenchyms, 
und die LancGsche Trophocoeltheorie zu verkniipfen' und dieses Verhalten 
als allgemein typisch darzustellen. NAF ist ihm auf dieser Spur gefolgt. Was 
FERNANDEZ freilich induktiv zu beweisen sucht, gibt NAr? apodiktisch, in 
Thesenform als ,,spezielle Voraussetzung“ fiir die Behandlung des ihm vor- 


liegenden Themas (generelle Morphologie der Mollusken). 


Ich bringe einige von diesen 18 Thesen, auf die bereits im 15. Kapitel 
e 


r Coelo- 


hingewiesen wurde, nunmehr in extenso. Als typische Merkmale d 


maten nennt NAF* folgende, die uns speziell interessieren: 


»1. Den Besitz eines betrachtlichen Mesenchyms, welches schon frih den Spalt- 
raum zwischen Ektoderm und Entoderm des Embryos mehr oder weniger locker aus- 
fullt und seinen Ursprung von beiden Keimblattern herleitet. 

II. Die Ausbildung der Blutgefasse als Liicken in diesem Fillgewebe, aus dem 
dieselben auch ihre pseudoepithelialen Wandungen beziehen. Die Blutgefasse und ihre 
primaren Wandungen sind phylogenetisch und in der Regel auch ontogenetisch alter 
als das Coelom und organogenetisch von dem letzteren ursprtinglich vollig unabhangig. 
Dem Mesenchym gehoren auch die Blutzellen zu, die sich ontogenetisch von den Gefass- 
wandungen ableiten. 

V. Die pseudoepithelialen Gefasswandungen besitzen in grossem Umfange die 
Moglichkeit zur Entwicklung von Muskulatur und sind so in weiter Verbreitung kon- 
traktil im Interesse der Blutbewegung. Die muskulosen Elemente konnen sich sekundar 
an verschiedenen Stellen zur Bildung propulsatorischer Apparate vermehren, an anderen 
relativ zurticktreten. Durch eine derartige Spezialisation ist allgemein der als Herz 
bezeichnete Abschnitt des Gefassystems entstanden zu denken. (So auch die aus Endo- 
card und Endothel bestehende primare Herzwand der Vertebraten, der sich sekundar 
das Myocard — coelomatischen Ursprungs — von aussen angeschlossen hat.) 

VI. Die Anordnung der Hauptgefasse, vor allem der propulsatorischen Abschnitte 
derselben, zeigt allgemein eine topographische Korrelation zum Coelom, welche bei 
dessen Riickbildung sehr zah festgehalten wird (Pericard der Mollusken und Tunicaten) ; 
dies erklart sich aus den mechanischen Bedingungen der Blutcirkulation, nicht aber aus 
histogenetischen Beziehungen. Unter gewissen Umstanden (z. B. Octopoden, S. 438) 
konnen andere Hohlraume die Rolle des Coeloms ubernehmen! 

X. In den serésen Bandern sowie an der Korper- und Darmwand finden wir die 
Reste des primaren Mesenchyms, welche auch bei typischen Coelomaten immer die 
direkte Begrenzung der Blutgefasse bilden. An diese primare Gefasswand legt sich das 
Coelothel von aussen an, in der Regel ohne an der Zirkulation aktiven Anteil zu 

1 FERNANDEZ, |. c., p. 397, zitiert p. 179. 

2 NAF, zitiert p. 167. 

3 NAF, 1. p. 375—377. 
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nehmen. Passiv gewinnt es Bedeutung ftir dieselbe vermoge seiner Elastizitat, durch 
die Verteilung des Blutdruckes, wodurch umfangreiche Kontraktionen des Gefassystems 
in den propulsatorischen Abschnitten ermoglicht werden. 

XI. Da wo das Coelothel scheinbar exotropisch an der Begrenzung der Blutraume 
(Herz) teilnimmt, ist immer eine innere mesenchymatische Auskleidung derselben vor- 
auszusetzen und in der Regel auch nachzuweisen. A priori kann aber die Moglichkeit 
zugegeben werden, dass dieselbe vollig verschwindet, z. B. zur Bildung von Blutzellen 


fgebraucht wird.“ 


Fur die weitere Diskussion werde ich mich naturgemass mehr an FER- 
NANDEZ halten und wenden miissen, doch ist es fur FERNANDEZ wichtig, 
NAF als Bundesgenossen zu haben, da dieser durch das Studium der Mol- 
lusken zu ubereinstimmender Ansicht gelangt ist. So hat die Theorie schon 
eine recht breite Basis erlangt. Darf man sie nun verallgemeinern ? 

Die Theorie betrachtet die beiden Faktoren, den mesenchymatosen und 
den coelomatoésen, nicht als gleichwertig, die Luckenbildung ist das zeitlich 
Primare, die Heranziehung des Coeloms das Sekundare, und so darf man 
nach dem evolutiven Prinzip erwarten, Formen aufzudecken, bei denen nur 
die Liickenbildung nachweisbar, die Mitbeteiligung des Coeloms aber noch 
ausgeblieben ist. 

Dass es eine derartige innerhalb des Mesenchyms erfolgende Zirkulation geben 
kann, ist ohne weiteres zuzugeben, und die Wahrheit dieser Behauptung wird um so 
grosser, je mehr man jegliche Flissigkeitsstromung innerhalb des Blastocoels als Zir- 
kulation oder doch als Vorlaufer der Zirkulation betrachtet. 

Sie mag aber auch fur eine eigentliche Zirkulation zu Recht bestehen, bin ich 
bei der Analyse der Arthropodenzirkulation doch selbst dazu gelangt, das Schwer- 
gewicht ganz auf die Ausbildung der Zirkulation im interstitiellen Gewebe zu legen 

lie histogenetische wie die ontogenetische Mitbeteiligung des Coeloms mehr oder 

auszuschliessen. Phylogenetisch besitzt das genannte Beispiel freilich keine 
Beweiskraft, da wir es wohl mit einem abgeleiteten, sekundar aus dem Annelidentypus 


entstandenen Verhaltnis zu tun haben. 


Unsere Autoren glauben an einem anderen Objekt den Beweis einer sol- 
chen primaren Luckenzirkulation erbringen zu konnen, den Nemertinen. Sie 
‘fussen dabei auf die im 7. Kapitel zitierte Behauptung BUrceErs, dass den 
_Nemertinen ein Coelom abgehe, und sie glauben nun eben in der Tatsache, 
dass deren Gefasse ein Endothel fthren, den Hinweis erblicken zu durfen, 
wie auch interstitielle Lakunenzellen, mesenchymatose Zellen, unter Umstan- 


den zur geschlossenen Reihe sich ordnen konnen. Es kann also nach ihnen 


im Mesenchym nicht nur eine offene Zirkulation zustande kommen, wie wir 


sie fur Arthropoden, Mollusken und Tunicaten kennenlernten, sondern die 
Zellen, die Pseudoendothelien des Mesenchyms, schliessen sich zu echten 


Endothelien zusammen und bilden so ein geschlossenes System. 
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Das Recht nun, die Nemertinen, trotzdem sie als Neocoelomaten bezeichnet wer- 
den, an den Ausgangspunkt einer Entwicklungsreihe von Coelomaten zu stellen, leitet 
sich nach der Meinung NArs aus der wbrigen Morphologie der Nemertinen ab, die auf 
Schritt und Tritt nach den Coelomaten hiniiberweist'. 


Mit dieser Feststellung ware die letzte Schwierigkeit beseitigt, die einer 
Ubertragung der Theorie auf die Wirbeltiere bisher im Wege stand. Auch 
hier sind die peripheren Elemente, Capillaren usw. mesenchymatosen Ur- 
sprungs, und nur fur die Zentralstelle, das Pumpwerk, bewahrt die Lanasche 
Theorie ihre Gultigkeit. 

FERNANDEZ greift auch auf die Enteropneusten zuriick. 

Noch bleiben die Anneliden tbrig. Hier fehlt der Zentralmotor, auf den 
man die Lancsche Theorie noch anwenden, und mit der man sie bisher gleich- 
sam vertrosten konnte. Das Zirkulationssystem ist einfach aufgebaut, und 
so lautet die nackte Frarge: Ist dieses Rohrensystem — entgegen den von 
den beiden Autoren bisher gemachten Feststellungen oder Vermutungen — 
in Ubereinstimmung mit LanG coelomatischer Natur und fallt so aus dem 
Rahmen der neugeschaffenen Vorstellung des mesenchymatosen endothel- 
fuhrenden oder nicht fithrenden Verteilungssystems heraus, oder lasst es 
sich ebenfalls aus dem Mesenchym ableiten? Fur NAF ist die Frage so ziem- 
lich entschieden, und er hat es offen ausgesprochen, dass fur die Trophocoel- 
theorie bei den Anneliden nicht mehr viel Platz ubrig bleibe. Ich verweise 
nochmals auf seine Thesen. 

Folgen wir nun der Diskussion etwas genauer, so erhebt sich gleich 
schon bei den Nemertinen ein gewichtiger Einwand. Wir haben im 7. Kapitel 
gehort, wie durch neueste embryologische Bearbeitung des Gebietes der Ejinwiinde allge- 
Standpunkt sich verschoben hat. Die Nemertinen sind Coelomaten, wie es ™emer Natur 
eigentlich schon die naive Betrachtung vermuten liess. Die Gefasse sind, zum 
mindesten teilweise, als ein verzweigtes Coelom aufzufassen. Die Ableitung 
des Gefassendothels aus Mesenchymzellen ist dadurch wieder hinfallig ge- 
worden. Nun wird man mit Recht fordern, es sei die Frage der Coelomgenese 
und seiner Beziehung zum Gefassystem an einem grodsseren Nemertinen- 
material und von verschiedenen Autoren zu prifen, ehe man definitiv Stel- 
lung nimmt. Umgekehrt ist aber auch die BURGERsche Auffassung nicht mehr 
gesichert. Will man nun die Nemertinen uberhaupt ausser Spiel lassen, so 
bleibt fur die Verfechter des primar mesenchymatosen Gefassystems eine 
andere Tiergruppe itbrig, welche nicht in ihren Rahmen hineinpasst, die der 
Hirudineen. Bei diesen steht — zum mindesten bei den Gnathobdelliden — 
seit Oxa die Natur des Verteilung nicht mehr zur Diskussion 
(s. Kap. 8). Das Coelom hat also die Faligkeit, selbst zum Vertcilungssystem 
su werden, es braucht dem Rohrenwerk nicht bloss propulsive Hilfskrafte 
cu verlethen. 

1 Vgl. hiezu die elf Satze NArs, l. c., p. 373 und 374. 
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Auch fur die Wirbeltiere werden wir spater (Kap. 21 u. f.) zeigen, 
dass bei der Ableitung des Endothels mit Vorteil nicht auf das Mes- 
enchym, sondern eben auf das Coelom zuriickgegriffen wird. Es stehen also, 
wie mir scheint, der Auffassung FERNANDEZ’ und NArs bei Nemertinen 
und Wirbeltieren schwerwiegende Bedenken entgegen, und so werden wir 
die Frage bei den Anneliden mit doppelter Sorgfalt zu priifen haben. Auch 
hier will mir die Beziehung des ganzen Leitungsnetzes zum Coelom enger 
erscheinen, als es die Auffassung FERNANDEZ’ und NArs zulasst. 

FERNANDEZ zitiert selbstverstandlich jene Beobachtungen, die der ein- 
fachen Lancschen Theorie Schwierigkeiten bereiten, so den Befund Bercus 
von zellfuhrendem Bindegewebe ausserhalb der Lreyp1cschen Intima bei den 
Lumbriciden. Lanc! deutet das Bindegewebe als membranbildende Differen- 
zierung des Coelothels, FERNANDEZ als Uberreste eben seines primitiven 
bindegewebigen Leitungssystems. Ganz allgemein ist fur ihn die Lreyp1csche 
Intima uberhaupt nicht die Grundmembran der Coelomsacke, sondern aus 
dem mesenchymatosen Bindegewebe heraus entstanden zu denken; manch- 
mal gehen dabei die Generatoren, die Zellen, verloren, in manchen Fallen 
wiederum hautig in kleinen Gefassen, bei Eisenia in den grosseren 
(SCHNEIDER), bei Spirographis im Bauchgefass (HESCHELER) — stehen die 
Bindegewebszellen dichter und erwecken so das Bild eines Endothels. 

sind alle innerhalb der Intima vorkommenden Gebilde, etwaige 
Herzkorper, wenigstens soweit sie innerhalb der Intima legen, 


1 “ 
Blutelemente. 


Die Beweisfuhrung FERNANDEz’ ist rein auf Studien der histologischen 
Struktur aufgebaut, ontogenetische Betrachtungen werden ausgeschaltet, 

,»weil auf di enese derjenigen Bildungen, auf welche hier das grosste Gewicht 
gelegt werden , auf die innerhalb der Gefasse vorkommenden homogenen Binde- 
gewebsmembranen und die ihnen etwa noch anhaftenden Zellen, meist nicht genauer 
jn.“ 2 


t 
Aber auch sonst ist die Stellungsnahme zum ganzen Annelidenproblem, 


das in seiner Vielseitigkeit von LanG aufgerollt wurde (ich verweise noch- 


mals auf die Kap. 3, 4, 9 und 11), wohl etwas zu skizzenhaft, als dass sie 


ohne weiteres uberzeugend wirken konnte. 

Ich sehe mich genotigt, einige Einwande zu erheben, die teils schon aus 
den alteren Kenntnissen hervorgehen, zum Teil auf einigen neueren Arbeiten 
der Zurcher Schule beruhen, die hier noch zitiert sein mogen, namlich: 
Fucus, Die Topographie des Blutgefassystems der Chatopoden. Dissertation Zurich 
und Jena. Zeitschr. f. Naturwissensch., Bd. 42. 

2. ZircHer, Histologie der Kérper- und Darmmuskulatur und des Hamocols von 
Owenia. Dissertation Zurich und Jena. Zeitschr. f. Naturwissensch., Bd. 45. 
1 Lanc, Trophocoeltheorie, p. 248. 
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3. Lee, Bettrige zur Kenntnis der Serpuliden, speziell ihres Blutgefissystems. Disser- 
tation Zurich und Jena. Zeitschr. f. Naturwissensch., Bd. 48. 
Dyrssen, Zur Kenntnis des feineren Baues des Himocéls bei einigen Anneliden 
Dissertation Zurich und Jena. Zeitschr. f. Naturwissensch., Bd. 48. 
TWERDOCHLEBOW, Topographie und Histologie des Blutgefdssystems der Aphroditiden 
Dissertation Zurich und Jena. Zeitschr. f. Naturwissensch., Bd. 54. 
FrIEDA Meyer, Untersuchungen tiber den Bau und die Entwicklung des Blutgefiss- 
system bei Tubifex tubifex (Mill.). Dissertation Ztirich und Jena. Zeitschr. f. Natur- 
wissensch., Bd. 54. 

(Ich werde jeweils nach der Seitenzahl der Dissertation zitieren.) In 
erster Linie sei auf die Befunde TwrerpocHLEBows hingewiesen, bringen 
sie doch von der Ztircher Schule die wichtige Mitteilung, dass es in 
der Tat ein Vasothel gibt. Dieses hat morphologisch, ganz entsprechend der 
Beschreibung Vreypovskys, den Charakter von Myoblasten, die diskontinuier- 
lich der Intima innen aufsitzen, an ihr mit einem oder beiden Enden befestigt 
sind. TWERDOCHLEBOW hat die intravasalen Myoblasten bei den Aphroditiden 
beschrieben, sagt aber (p. 61, Dissert.), dass diese innere Auskleidung der 
Gefasse in dieser oder jener Form bei zahlreichen, daraufhin in letzter Zeit 
untersuchten Gruppen gefunden wurde. Der gleiche Autor lehnt das BERGH- 
sche Bindegewebe, das wir als mutmasslichen Generator der Intima oben 
erwahnt fanden, ab. Diese Bindegewebszellen sind in Wirklichkeit ebenfalls 
Myoblasten. 

Fur die Genese der Intima also kommen diese Zellen nicht in Betracht. 
Die Art ihres Kontaktes mit der Intima spricht dagegen, auch hat die Intima 
nicht den Charakter einer Intermuskularsubstanz (entgegen VEJDOVSKY, 
dessen Befunde, p. 40, eine andere Erklarung finden). Die Intima ist viel- 
mehr (These 27 der Zusammenfassung) vom Coelothel abzuleiten (beson- 
ders eindrucksvoll ist Fig. 8, unsere Fig. 117, wo die Intima des Dorsal- 
gefasses direkt in die Grenzmembran des Dissepimentes ubergeht) und — so 
fahrt TWERDOCHLEBOW fort — darf somit nicht als primarer Bestandteil der 
Blutgefasswandung aufgefasst werden (gegen Livanow). Aber auch die 
intravasalen Zellen sind nicht das Primare, sie konnen nicht die Rolle des 
leitenden Elementes beanspruchen, sondern sollen (nach und mit SALENSKy) 
als eine sekundar auftretende Vervollkommnung der Blutsinuse, resp. des 
Blutgefassystems der Anneliden betrachtet werden‘. 

»Uber die Herkunft der intravasalen Zellen“, heisst es am Ende einer sehr 
bemerkenswerten Betrachtung, ,sind wir im Unklaren. Drei Moglichkeiten waren ins 
\uge zu fassen: man konnte sie (mit A. LANG) als exotropische Wucherungen der 
Colomwand auffassen; man konnte sie (mit VEJDOvSKY) vom Entoderm ableiten; man 
konnte sie (mit FERNANDEZ) als Abkommlinge des Mesenchyms betrachiten. 

Der Gefassbau der erwachsenen Aphroditiden bietet keine Anhaltspunkte, um einer 
von diesen Hypothesen den Vorzug gegentiber den anderen zu geben. Vielleicht koénnten 
ontogenetische Untersuchungen dartitber Aufschluss geben“ usw. (p. 62, Dissert.). 
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Wir sehen also, wie aus einer der newesten histologischen Analysen die 
Langsche Auffassung neu gestarkt hervorgeht. Zwar gibt es Myoblasten, 
aber sie haben nicht die Bedeutung primitiver Bausteine, vielmehr fiillt diese 
Aufgabe dem Coelothel und seinen Derivaten, der Muskularis und der Jn- 
tima, cu, wahrend nach Twerdochlebow das Vasothel sekundar und von noch 
unbekannter Genese ist. 

Vielleicht kann man aber doch noch etwas weiter gehen. Es scheint mir 
bemerkenswert, dass dort, wo die Gefasswandstruktur auf ihren einfach- 
sten Ausdruck gebracht ist (vel. 


z. B. Fig. 118), nur noch ein 


>Coelothel und Myoblasten vor- 


_kommen. Diese Vergesellschaf- 


un 


9 ist derart eng, dass man 

Gegenbeweis erster 
Linie an einen gemeinsamen 
Ursprung denken darf; da nun 
Myoblasten, sofern sie wenig- 
stens entodermalen oder mes- 


enchymatosen Charakters sind, 

Fig. 117. Hermione hytrix. Querschnitt durch ein 
kontrahiertes Dorsale. (Nach TWwerbocHLEBow, 
ibt nur die andere Vermu- Fig. 8) et Coelothel; dsgm Grenzmembran des 


sicher kein Coelothel erzeugen, 


Dissepimentes; 1 Intima; mb intravasaler Myo- 


tung ‘ia, das Coelothel habe : 
blast; rm Ringmuskulatur. 


1° 


die Myoblasten erzeugt. Wenn 


TWERDOCHLEBOW (These 23) vom Harmothoe, einem Vertreter der Poly- 
noier, sagt, die Gefassmuskulatur’ sei nur durch die intravasalen Myo- 
blasten reprasentiert, so bedeutet dieser Satz wohl etwas Ahnliches. 
Mit dieser Auffassung gewinnt ein 
zweites Element der Lancschen Beweis- = 


fuhrung wieder neues Interesse, die 


Annahme der exotropischen Auswande- mb _ 


rung von Coelomwandelementen ins Fig. 118. Polynoe sp.? Langsschnitt durch 
das Dorsale. (Nach TWERDOCHLEBOW, 


Gefasslumen hinein. Auch ftr diese 
Fig. 35.) Bezeichnungen siehe Fig. 117. 


Auswanderung, die wir im 11. Kapitel 

kennenlernten, ist neues Beweismaterial beigebracht worden. Einmal hat 
DyrssEN bei Polychaten (Leprea lapidaria, p. 27 der Dissert.) gesehen, wie 
sich aus der coelothelialen Gefasswand coelomwarts Coelomozyten, ins Ge- 
fass aber Hamozyten loslosen. Nach dem, was wir heute durch TWERDOCH- 
LEBOW wissen, wird man sich mit Fug und Recht fragen, ob es sich bei diesen 
Hamozyten nicht wenigstens zum Teil um Vasothelien handelt. 


1 Kursiv von mir. 
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Dann ist die Frage nach der Entstehung des Herzk6rpers durch eine 
wichtige Arbeit von Marc Romievu' sehr geférdert worden. Romrevu hat 
von sieben Spezies den Herzkorper studiert, seine Resultate kénnen un- 
moglich in extenso wiedergegeben werden; ich hebe hier nur _ einige 
Punkte hervor. Der Herzkérper ist ein solides Gebilde, ohne axialen 
Hohlraum, er ist von kleinen Zellen mit grossem Kern aufgebaut. Meistens 
ist er gegen das Herzlumen von einem kontinuierlichen Endothel begrenzt ; 
die Zellen des Herzkoérpers konnen kaum in die Blutbahn itibergehen, 
wohl aber scheint es sehr wahrscheinlich, dass das Endothel sich los 
lost und zu Hamozyten wird (p. 200). Romieu scheint dieses Endothel als 
integrierenden Bestandteil des Herzkoérpers und nicht als vorgeschobenes 
Vasothel zu betrachten, neigt er doch im allgemeinen zur Auffassung BERGHS 
von der Struktur der Gefasswand, ohne freilich im einzelnen Falle die An- 
wesenheit eines Endothels zu leugnen (p. 234 und 235). Weiterhin ist noch 
das Ergebnis der embryologischen Untersuchung zu referieren. An Terebella 
lapidaria, die einzig diesbeziiglich untersucht wurde, liess sich der meso- 
blastische Zusammenhang des Herzkorpers nachweisen, das Gewebe des 
Mesenteriums und stellenweise auch das Coelom gehen direkt in den Hers- 
korper iiber, wihrend ein Zusammenhang mit dem Darm nicht besteht. 
Romievu halt unter Hinweis auf ahnliche Befunde von pe Bock und DyRssEN 
den mesoblastischen Ursprung des Herzkorpers der Polychaten uberhaupt 
fur wahrscheinlich. 

Wir haben bisher den Entscheid zwischen LANG und FERNANDEZ—NAI 
auf dem Terrain gesucht, das von den letzteren bevorzugt, ja fast ausschliess- 
lich benutzt worden ist, dem histologischen. 

Nun sind es aber noch Uberlegungen anderer Natur, die zum Entscheid 
herangezogen werden konnen, vor allem die topographischen Verhaltnisse 
Wenn das ganze Leitsystem der Anneliden mesenchymatosen Ursprungs ist, 
wird man sich ftiglich wundern, warum das Endresultat ein geschlossenes 
Gefassystem ist; haben wir es doch in allen Leitsystemen mesenchymatosen 
Ursprungs bei den Arthropoden, den Mollusken und den Tunicaten - 
mit einem offenen System zu tun. Auch an NAF ist dieses Problem heran- 
getreten, freilich von einer etwas anders lautenden Fragestellung aus. Ich 
bitte, nochmals seine These VI (p. 191) nachzulesen. Gehen wir auf diesen 
Gedanken ein, so wiirde die Geschlossenheit des Gefassystems der Anneliden 
nur einer starkeren Ausdehnung der Coelomsacke ihren Ursprung verdanken. 
Dem Mesenchym bleibt nur der Platz ubrig, der ihm vom Coelom (oder 
eventuell ahnlichen Hohlraumen) zugestanden wird. Die Lakunen werden 
zu engen rohrenfOrmigen Gebilden und erwecken so den Eindruck eines 
geschlossenen Systems. 

1 Romieu, Recherches histophysiologiques sur le sang et sur le corps cardiaque des 
Annélides polychétes. Archives de Morphologie générale et expérimentale 1923. 
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Ist diese Auffassung rich- 
tig, so muss — mindestens 
embryonal — uberall dort 
ein Stiick Coelom nachweis- 
bar sein, wo wir einem Ge- 
fass begegnen. Eine zusam- 
menfassende Untersuchung, 
die ganz konsequent diesen 
Beziehungen nachgeht, ist 
mir nicht bekannt. Wohl be- 
sitzen wir in der Fucusschen 
Darstellung nunmehr_ eine 
ausgezeichnete Topographie 
des Blutgefassystems der 
ig. 119. Serpenta aspera. Querschnitt durch den Oeso- _ |. 
hagus und das Schlundgefass rechts mit den an- Chatopoden, aber die Bezie- 
rrenzenden Partien. (Nach Leg, Fig. 67.) drz Drtsen- 
zellen; b Bauchmarkstrang; h Hamozyten; hm hamale ‘cl 
Langsmuskeln; pk Kern einer Peritonealzelle; rmf Tiahren auch hier nic it eine 
Ringmuskelfasern; wv Blutgefass; wco Schlundring- erschopfende Schilderung. 
gefass; oe Oesophagus; tr Wimpertrichter des Thora- 

kalnierenschlauches. 


p 


hungen speziell zum Coelom 


Eine solche ist aber durch- 
aus notig, will man ganz 
klar sehen. Sie ist auch fiir die klassische Formulierung der Lancschen 
Theorie von der gleichen Wichtigkeit, da ja diese erst recht das (primare) 
Vorhandensein von Coelomwanden fordert. Wie soll in der Tat das Negativ 
von Gefassraumen entstehen, wenn das Positive, 
die Wand, fehlt? 

Wenn nun unser diesbezugliches Wissen 
mangelhaft ist, so erlauben doch schon die jetzi- 
gen Kenntnisse einige Uberlegungen zu dieser 
Frage. Ich brauche kaum zu erwahnen, dass in 
erster Annaherung das gegenseitige Verhalten 
von Coelom und Blutgefassen trefflich stimmt, 
ist doch die Lage des Darmsinus, des Riicken- 
und Brustgefasses, der Septalgefasse mit ein in- 
tegrierender Bestandteil der Lancschen Beweis- 
fuhrung. Selbstverstandlich kann diese Konsta- 
tierung auch fir die Auffassung FERNANDEZ e 
NAF herangezogen werden; zwischen beiden 
missen andere Gesichtspunkte  entscheiden. Fig. 120. Vermilia multivaricosa. 
Beide Theorien genugen also, um die topogra- Querschnitt durch das Schlund- 
ringgefass und die angrenzen- 
den Teile. (Nach Leg, Fig. 39.) 
erklaren, deren Gefassystem sich auf die ge- Bezeichnungen siehe Fig. 119. 


phischen Verhaltnisse bei jenen Wiirmern zu 
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nannten Anlagen beschrankt, etwa die Aeolosomatiden' oder die primitiven 
erranten Polychaten?. 

Komplizierter wird aber die Deutung mit zunehmender Differenzierung 
des Gefassystems. Hier gleich eine erste Frage: Wie soll der intracoelomatise tracoelomatésen 
Verlauf vieler Gefasse gedeutet werden? Ich gebe zwei Figuren aus LEE epee 
als Beispiel fiir kleinere Gefasse wieder (Fig. 119 und 120). Lang hilft sich 
uber die unzweifelhafte Schwierigkeit durch seine These 32 hinweg: 

»frei im Coelom verlaufende Gefasse entstehen a) durch Schwund der Septen und 
Mesenterien, wobei sich nur ihr die Gefasswandungen bildender Teil erhalt, b) durch 
\usbuchtung der Gefasswand, d. h. Einbuchtung der betreffenden Coelomwand in di 
Lichtung des Coloms und selbstandiges Fortwachsen solcher Aus- resp. Einstiilpungen 
(7 Vat, Fie 

Dass solch ein sekundarer Schwund auch 
tatsachlich vorkommt, wird bestatigt, so ftir die 
Terebelloiden*; auf die Modalitat b werden wir 
gleich zuruckkommen. Fur FERNANDEZ und 
NAF fallt die Antwort wohl noch schwerer. 
Wie erklaren weiter FERNANDEZ und NAr 
zwanglos Auftreten und Anordnung des sub- ¢,)-o¢lothelialer 
coelothelialen Gefassplexus, wo man doch ohne 
weiteres sieht, dass es sich um Fliissigkeits- 
ansammlungen unter partiellem Ausweichen 
des Coeloms handelt, und wo fiir eine beson- 
dere mesenchymatose Begrenzung wberhaupt 
Fig. 121. Darmblutsinus bei kein Platz mehr bleibt‘? (Fig. 121.) 
zirka 8 Tage altem Tubifesz tub. 
(Mill.). Langsschnitt. (Nach Besonders auffallig ist das Auftreten 
Meyer, Fig. 41.) Chlz Chlora- 


Me von blind endenden, manchmal sogar ampullen- 
gogenzellen; S Sinus. 


formig aufgetriebenen Gefassen. Wir kennen 

diese Formationen von verschiedenen Wiurmern; so losen sich die inter- 
segmentalen Dorso-membranacea-Gefasse der Serpuliden in der Thorakal- 
membran in ein Gefassnetz mit terminalen pulsierenden Ampullen auf? (Fig. 
122); auch die Lumbriculiden besitzen solche pulsierende und meist ver- 
zweigte Gefassblindsacke, besonders am Ruckengefasse®; man _ vergleiche 
ferner die Nephridialgefasse der Lumbriciden’. Hier kommen wir doch sicher 
ohne ein Coelothel nicht aus; aber auch die Lancsche Theorie wird nicht 
umhin kénnen, die in These 32 genannte Modalitat b noch etwas energischer 
zu unterstreichen, als es gewohnlich geschieht. 

1 Fucus, I. c., Dissert., p. 77. 

2 Fucus, |. c., Dissert., p. 30. 

3 Fucus, 1. c., Dissert., p. 66 und 7o. 

FrrepA Meyer, Dissert., Fig. 41. 
5 Lee, Dissert., Fig. 14. 


§ Fucus, |. c., Dissert., p. 84. 
7 Fucus, Dissert., p. 32, und TwerpocHLesow, Dissert., p. 16. 
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Wie ich schon fruher Gelegenheit hatte zu betonen, stellt die Theorie in 
Durchfuhrung haufig auf das blosse passive Auseinanderweichen von 
gelagerten Coelomwanden ab (um die Schizocoelnatur des Gefassystems zu 
und lasst den aktiven Kraften des Auswachsens zu wenig Spiel- 

Und doch kommen wir ohne diese einfach nicht aus. Dieses Aus- 

sen des Coeloms kann man sich von sweifacher Art denken. Einmal 
wachst es in seiner Totalitat, als Hohle aus. LEE, der den Beziehungen zwi- 


schen Gefass- und Coelomverteilung wohl am konsequentesten nachgegangen 


Fig. 123. Serpula aspera 


Querschnitt durch einen 


Kiemenstrahl. (Nach Ler, 
Fig. 70.) coe Coelom; ep 
Epidermis; cu Kutikula 
der Epidermis; Nerv; 
pk Ker iner Peritoneal- 
zell der Kie- 
menstrahlen; wk  Gefass 
rotula intestinum. Stuck aus der Mitt 
rrakalmembran (Totalpr. aufgelost in Mundes; 
2 metameren Gefassen und deren I Mundes ; 
(Nach Ler, Fig. 14.) am Am- m Langs n; v Blut- 
horakalmembrangefasse; wm Ge gef ; wvkst Gefass des 


Thorakalmembrar Kiemenstammes 
ist, findet bei den Serpuliden fast uberall auch die kleinsten Gefasse noch 
von einem kleinen Coelomlumen begleitet: so reicht dieses meist als Begleiter 
des Kiemengefasses bis in die Kiemenfaden und -fadchen! (Fig. 123), auch 
begleitet es die Thorakalmembrangefasse?. 

Es ist somit in diesem Falle moglich, die Gefasswande extracoelomatos 
durch Einrollen des Coelomschlauches entstehen zu lassen. Die Wachstums- 
tendenz gehort dabei lediglich der Coelomhohle an, die Ausbreitung der Ge- 
fassbahn ist sekundar, nur durch die Coelomausbreitung bedingt. Daneben 
glaube ich aber, dass auch ein direktes Auswachsen der massiven Coelom- 
wand oder des blinden vollen Gefassendes nicht auszuschliessen ist. Schon 
bei der Auslosung des Gefasses aus dem Coelomwandverband muss ja not- 

1 Lee, Dissert., Fig. 


9 


Lee, Dissert., p. 35. 
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gedrungen das Coelothel eine aktivere Rolle spielen, als man es sich gewohn- 


lich vorstellt, sonst wiirde es eben nur zur Bildung von zwei halbkreisfér- 
migen Rinnen kommen, nicht aber zur geschlossenen Rohre, deren Selbstiin- 
digkeit sich ja auch darin dokumentiert, dass sie, mechanischen Bedingungen 
folgend, hier und dort ausweichen kann’. 
Kinen weiteren Hinweis fiir solches partielles Auswachsen besitzen wir 
im Auftreten mancher Genitalgefasse. "Zur Zeit der Geschlechtsreife treibt 
das Bauchgefass noch ein blindes Genitalgefass in die Genitalregion” usw. 
(Fucus?’, fur die Sylliden). Bei den Euni- 
ciden*® erscheinen die Geschlechtsprodukte 
auf blinden, frei in der Leibeshohle flot- 
tierenden Transversalgefassen; Ahnliches 
beschreibt TWERDOCHLEBOW! bei Her- 
mione und bei Lepidonotus usw. Auch 
LEE” signalisiert als Ausnahme zur oben 
gegebenen Darstellung zwei Falle, wo Ge- 
fass und Coelom voneinander getrennt 
sind, das Kiemengefass von Vermilia (un- 
Fig. 124) und das Riickengefass von 
Querschnitt durch die Basis der Protula, so dass an das Auswachsen et 
Kiemen. (Nach Leg, Fig. 26.) Be- 


ursprunglich vollen Sprosse wenigstens 
zeichnungen siehe Fig. 123. 


dacht werden kann. 

Fur ein solches Auswachsen finden sich ja auch embryologische An- 
haltspunkte. Wir haben schon fruher gesehen, dass eine Reihe Autoren eine 
solide Anlage des Rticken und Bauchgefasses gefunden haben (Zusammen- 
stellung s. bei FrreEpA Meyer, die freilich ihrerseits bei Tubifex des Bauch- 
gefass als Hohlraum angelegt findet) und erwahnen hier nur noch, dass 
nach VrEypovsky® die Seitengefasse durch Aussprossen von Gefasshockern 
entstehen. 

Mit dieser Erganzung der Lancschen Theorie durch Annahme von Aus- 
sprossen der Coelomwand verstehen wir auch leichter die weitere topo- 
graphische Beobachtung, die der Schizocoeltheorie wie FERNANDEZ—NAF un- 
verstandlich scheinen muss, dass nach Fucus’ bei verschiedenen Polychaten- 
familien (Sylliden, Phyllodocyden, Chatopteriden) Rucken- und Bauchgefass 
oder doch das erstere hinten nicht geschlossen sind, sondern sich in die 
Leibeshohle, d. i. nach dem iibrigen Wortlaut der Darstellung das Coelom, 

1 TWERDOCHLEBOW, Dissert., p. 8. 

* Fucus, Dissert., p. 41. 

Fucus, Dissert., p. 48. 

TWERDOCHLEBOW, Dissert., p. 15, 36 und 45. 

LEE, Dissert., p. 35 und 31. 

VEJDOVSKY, zitiert bei FriepA Meyer, Dissert., p. 16. 

* Fucus, Dissert., p. 41, 43 und 51. 
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Offnen. Auch die zwei- und dreifache Anlage von Ritcken- und Bauch- 
gefassen bei Euniciden’, Amphinomiden’, die relative Unabhangigkeit des 
Ruckengefasses vom Darmsinus bei Chatozone! werden verstandlicher. 

Die hier vorgebrachten Uberlegungen diirften meines Erachtens zur Ge- 
niige zeigen, dass eine Verallgemeinerung der Fernandezs—Nafschen Theorie 
nicht gerechtfertigt ist. Sie ist fiir die Tunicaten und Mollusken wohl qe- 
—sichert und kann auch bei den Arthropoden herangezogen werden. Die 
Ubertragung auf. Nemertinen und Wirbeltiere, resp. die dabei versuchte Ab- 
eitung des Endothels von mesenchymatosen Pseudoendothelien ist abzu- 


lie Theorie ist auch nicht imstande, bei den Anneliden die hier be- 


iders gut fundierte Langsche Theorie umezustiirzen: Die Ableitung von 


Gefasswand und Herzkorper aus primitiven mesenchymatosen Elementen ist 
nicht gegliickt. Anordnung und Auftreten mancher Gefasse lassen sich ohne 
Coelothel und dessen aktives Wachstum kaum erklaren. 

Bei der nachtraglichen Bereinigung dieses Kapitels habe ich noch eine 
neuere Arbeit von Progst tiber das Blutgefassystem von Chaetopterus vario- 
pedatus Reénier* anzuzeigen. 

Es handelt sich bei diesem Wurm um einen Angehorigen der seden- 
taren Polychaten, einen der ,,abenteuerlichsten Vertreter seiner Ordnung™. 

BST bearbeitet seinen Gegenstand mit stetem Hinblick auf deren theo- 
retische Tragweite. 

So heisst es 379: 

ie Ansicht von FERNANDEZ (1905), der den wichtigsten Bestandteil der Ge- 
als ein Umwandlungsprodukt von Elementen des primaren Mesenchyms be- 
kann Chaetopterus keinen einzigen Anhaltspunkt liefern.“ 

Uns interessieren eine Reihe von Befunden. 

1. Progst zeigt eine neue Art, wie blind endende Gefasse entstehen 
konnen. Die neun Paare in der Kopfregion vom Ventralgefass abgehender 
sackfOrmiger Gefasse sind als Uberreste ehemaliger Kommissuralgefasse zu 
deuten. 

2. Es findet sich im Ruckengefass eine Art Herzkorper, dazu im Bauch- 
gefass ein gleichwertiger Gefasskorper. Eine Zusammenfassung (p. 353 ff.) 
iiber die feinere Struktur einer Reihe von Herzkorpervorkommnissen bet 
Polychaten liefert den Beweis fur die Herzkorpernatur des erstgenannten 
Gebildes. 

Das von der Norm abweichende Fehlen von Zellen mit stark gefarbten tropfchen- 
formigen Einschlussen der Herzkorper ist nur mehr ein ,leeres Gertist‘ — mochte 

Zellabgabe an die Gefassbahn beziehen, besonders das Verhalten des gleich- 
Ventralgefasskorpers legt diese Deutung durchaus nahe. 
1 Fucus, Dissert., p. 48, 49 und 60. 
2 Prosst, Das Blutgefassystem von Chaetopterus variopedatus Rénier. Zurcher 
1929, Abdruck aus Pubblicazioni della Stazione Zoologica di Napoli, Vol. IX, 


Cc. 3. 1929 
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Herzkorper und Gefasskérper sind coelothelialer Natur. 


3. Prosst findet bei Chaetopterus ein Vasothel (er gibt p. 374 


370 
auch eine Zusammenstellung der bis jetzt bekannten Vasothelbefunde wenig- 


stens fiir die Polychaten, da ,,das Auftreten eines Vasothels bei den Anne- 
liden ein so seltenes Vorkommnis ist‘. Es gelingt ihm auch, entsprechend 
meiner p. 196 ausgesprochenen Vermutung, zu zeigen, dass das Vasothel 
vom Coelothel abstammt. 

4. ,.ine Intima kommt nur sporadisch vor und ist von den eben er- 
wahnten coelothelialen Bindegewebslamellen abzuleiten’ (p. 382). 

5. Als wesentlichstes Resultat (p. 


»Die Wandung der Blutgefasse von Chaetopterus wird vom Coelothel gebildet. 
Folgenden Strukturelementen begegnet man immer wieder in der Gefasswand: 1. Binde- 
gewebszellen, 2, Amodbocyten, 3. Coelothelialfibrillen (nach Livanow), 4. Muskelfasern, 
5. Chloragogenzellen, 6. Vasothelzellen (von der abgeflachten Form wie die Peritoneal- 
zellen der Leibeshohle). Alle diese Zellarten sind durch Ubergange miteinander ver- 
bunden. Den Coelothelzellen der Gefasswand kommt ferner die Fahigkeit zu, homogene 
Bindegewebssubstanz in Form netzartig miteinander in Verbindung stehender Lamellen 
oder einer Intima abzusondern. 

Jeder Zelle der Gefasswand kommt offenbar die Potenz zu, die aufgezahlten 
Strukturformen anzunehmen. Die Entwicklungsmechanik wird einmal auf experimen- 
tellem Wege zu ermitteln haben, unter welchen Voraussetzungen die verschiedenen 
Differenzierungsformen der Peritonealzellen zustande kommen. DANINI (1927, Zeitschr. 
f. Mikroskop. Anatom. Forschung, v. 11) hat anscheinend bisher als Einziger das Ver- 
halten der Blutgefasswand eines Evertebraten, namlich des Flusskrebses (Potamobius 
leptoductylus L.) experimentell untersucht und daraus allgemeine Schlusse uber den 
Spezialisationsgrad der das Hamocoel begrenzenden Zellen bei den Wirbellosen ab- 
geleitet.“ 

Das Coelothel besitzt also die von mir geforderte Plastizitat. Auf diese 
Momente war schon in meiner Voranzeige (1926)! hingewiesen worden, 
Propst entnimmt dieser ein langeres Zitat und schliesst daran seinerseits 
folgende Ausfuhrungen: 

Von theoretischer Bedeutung ist vor allem der Hinweis (scil. HAUSMANNs) auf 
die vielfachen funktionellen Fahigkeiten der Coelothelzellen und der Moglichkeit der- 
selben, sich entsprechend ihrer Funktion zu gestalten. Noch nie wurde bisher dieser 
Umstand in der Hamocoelliteratur mit einer solchen Entschiedenheit betont. Wir haben 
gesehen, dass sich bei dieser Betrachtungsweise viele Fragen tuber die Gefasshistologie 
von Chaetopterus zwanglos erklaren lassen. Allerdings durften hier die physiologischen 
Vorgange die im ursprtinglichen Bauplan des Tieres begrtindeten normalen Verhalt- 
nisse nur sekundar zu modifizieren imstande sein.“ 

Man wird mir nicht verargen, wenn ich meiner Freude uber diese trotz 
raumlicher Nachbarschaft von Zurich und St. Gallen in volliger Unabhangig- 
keit erreichte gegenseitige Ubereinstimmung Ausdruck gebe. 

Der letzte Passus weist auf ein Moment hin, das wir schon im Io. 
Kapitel, p. 92 bertihrten und auch im Endkapitel nochmals besprechen wer- 
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den, die Frage namlich, wieweit die funktionellen Momente nicht bloss phylo- 
genetisch, sondern auch ontogenetisch die Gestaltung noch zu _ beeinflussen 


vermogen. Auch fur mich steht diesbeziiglich der letzte Entscheid noch offen. 


Iy. Kapitel. 


NERVOSE ELEMENTE DER ZIRKULATIONSORGANE SPEZIELL 
LR WIRBELLOSEN. ALLGEMEINE BEMERKUNGEN UBER DAS 
NERVENSYSTEM. 


Bevor wir zu den Wirbeltieren tibergehen, mogen in diesem Kapitel noch 
uige Bemerkungen uber die nervOsen Elemente der Zirkulationsorgane der 
Wirbellosen Platz finden. Es soll sich im wesentlichen nicht um eine systema- 
tische Beschreibung handeln, sondern nur um Skizzierung einiger Prinzipien. 

h lehne dabei an die zusammenfassende Darstellung CARLSONS' an, erganzt 
durch die neuesten Angaben BRUCKEs?. 

Die Frage nach der Bedeutung der genannten Elemente wird uns ver- 
anlassen, auch auf den, uber die Funktion vor allem des Wirbeltierherzens 
entbrannten Kampf der Myo- und Neurogenetiker hinzuweisen. Die dabei 
gewonnenen Einsichten fuhren weiterhin dazu, die Abstimmung des beigeord- 
neten Nervens auf das jeweilige Gewebe zu betonen, eine Abstimmung, die 


lie aber, wie 


genetisch bei den niederen Tieren ohne weiteres verstandlich ist, 

anschliessend zeigen werden, auch ftir das ektodermal als einheitliche 
Masse entstandene Nervensystem der Wirbeltiere zu Recht besteht. Zum 
Schluss soll dann immer ganz skizzenhaft sezeigt werden, wie die klas- 
sische Physiologie bei dieser biologischen Deutung des Nervensystems zu 
hrem Rechte kommt. 

Theoretisch sollte man bei der Besprechung der Nervenversorgung des 
Gefassystems einen intra- und einen extravasalen Anteil unterscheiden, in 
praxi nehmen bei den Wirbellosen die intra- und die extracardiale Kom- 
ponente das Hauptinteresse in Anspruch. 

Bei den Echinodermen ist uber solche nervose Komponenten nichts 
bekannt, bei einzelnen Wiirmern kennt man einige Ganglienzellen innerhalb 
der kontraktilen Gefasse, aber nervOse Verbindungen zwischen Bauchstrang 
und Gefassen bestehen nicht. Bei den Mollusken lassen sich intra- und extra- 
cardiale Nerven und Ganglien nachweisen. CARLSON gibt ftir die extracardiale 
Versorgung verschiedene Schemata. Bemerkenswert ist, was ich schon fruher 

1 Caritson, Vergleichende Physiologie der Herznerven und der Herzganglien bet 


den Wirbellosen. Ergebn. d. Physiol., Bd. 8. 
* Bricke, Die Bewegung der Korpersafte. \WWintersteinsches Handbuch, I, 1. 
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{p. 176) hervorhob, dass die Nerven von den Viszeralganglien herkom- 
men, und dass die gleichen Nerven auch Niere und Pericard versorgen, 


entsprechend der morphologischen Gleichwertigkeit all dieser (Coelom-) 


Gebilde. Intracardiale Ganglien und Nervengeflechte sind jedenfalls nur 


schlecht bekannt und wohl noch seltener als CARLSON annimmt. Fir 
manche Formen werden sie von kompetenten Forschern (so SprLLMANN?) 
trotz anders lautenden fruheren Behauptungen abgelehnt. Fir die Arthro- 
poden nur folgende Hinweise: Bei den Crustaceen entspringen extracardiale 
Nerven dem thorakalen Anteil der Ganglienkette?, bei Limulus (s. u.) aus 
den perioesophagealen Ganglien (mit zwei Nervenpaaren) und aus fiinf 
Abdominalganglien. Ahnliche Verhaltnisse scheinen bei den Scorpioniden zu 
bestehen*; die Angaben tiber die Insekten lauten sehr wenig befriedigend. — 


Beruhmtheit hat die ausgedehnte Innervation von Limulus (vgl. auch p. 177) 


erlangt, und die anatomische Anordnung des intracardialen Anteils ist ftir 
die Physiologie wichtig geworden. Es sei daher der ganze Passus aus CarL- 
son* in extenso wiedergegeben: 


Bei diesen Tieren ist das Herz mit dem zentralen Nervensystem durch sieben 
Nervenpaare verbunden; von diesen entspringen zwei aus den peri-Osophagealen Gang- 
lien. Die letzten funf Paare werden von den entsprechenden Ganglien des Bauchnerven- 
stranges abgegeben. Die beiden ersten Paare verbinden sich mit dem Perikardialnerven, 
ehe sie Zweige nach dem Herzen schicken. Alle diese Nerven, welche bei Limulus das 
Zentralnervensystem mit dem Herzen verbinden, vereinigen sich mit dem dorsalen 
medianen Nervenstrang oder Ganglion am Herzen. 

Das lokale Nervensystem besteht im Limulusherzen aus diesem dorsalen medianen 
Nervenstrang oder Ganglion, welches sich durch die ganze Lange des Herzens ver- 
breitet, welches aber seine grosste Entwicklung in den fiinften, sechsten und siebenten 
Segmenten erreicht. 

Es ist ein wahrer Nervenstrang oder Ganglion, welches aus Fasern und Ganglien- 
zellen besteht. Das Ganglion liegt dorsal zu der Muskulatur und ist von der Mus- 
kulatur durch eine Membran oder verbindende Gewebsschicht getrennt. Zu diesem 
Nervenstrang kommt ein longitudinaler Nerv an jedem Seitenwinkel des Herzens hinzu, 
welcher sich durch die ganze Lange des Herzens erstreckt, und dieses longitudinale 
Nervengebilde ist durch ein fast segmentales System von Anastomosen verbunden. Die 
Fasern, welche nach dem Herzmuskel aus dem medianen Nervenstrang gehen, machen 
in Wirklichkeit das grosse Netzwerk oder den Nervenplexus aus, wobei der laterale 
Nerv nur der grossere Stamm in diesem Plexus ist.“ 

(S. dazu Fig. 125 und 126.) 

Von den Tunicaten endlich war schon kurz die Rede (p. 186). Morpho- 
logisch ist das Bestehen intra- und extracardialer Nerven nur von einer Seite 
behauptet (HuntTER), von der Mehrzahl der Autoren aber bestritten worden. 

1 SPILLMANN, zitiert p. 162. 

Beucre, I. c., p. 925. 


* Bruce, |. c., p. 932: 
4 CARLSON, I. c., p. 400. 
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Die Bedeutung all dieser nervOsen Elemente ist von einer Reihe von 
Autoren erforscht worden. Leider sind dabei der Ausgangspunkt und die 


ganze Einstellung recht wenig biologisch. Immer wieder geht man von 


den anscheinend vortrefflich bekannten Verhaltnissen der Wirbeltierphysio- 


logie aus, sucht nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz, 


‘ix: 


e 
findet beschleunigende und hemmende Nerven und 


bedient sich vor allem der verschiedenen Formen 


der kinstlichen elektrischen Erregungen. Dabei sind 
Reihe von Beobachtungen gemacht 


will 


scheinen, das Resultat sei nicht der aufge- 


ganze 


aber es dem Unbeteiligten immer 


vandten Arbeit entsprechend. Die Zusammenfas- 


ung, die CaRLson selbst gibt, klingt ja resigniert 


Er schreibt (p. 406 und 407): 


lieser Betrachtung scheinen die herzregu- 
ganz gleichmassig bei allen invertebraten 


Natur der Wirkung die- 


das Herz scheint 


u sein. Die 
identisch mit der der 
Verte- 
Tatsachlich weiss man nichts in bezug 
Nerven, 


he mmende M ECHANISMUS 


verstarkenden Nerven auf das 
Tatigkeitsmechanismus diese) 

> 
irrende 
ler nur gelegenthicher Tatigkeit be- 

Problem werden durch 
bei den 


1, um den Herzrhythmus 


meisten Tieren 


emen 


1 


und dies allein bringt das Tier in 


yn phystologischen entfernt ist.“ 


Wenn 


immer und 


Wege 


Misserfolg 


man auf einem beschrittenen Fig Herz von Limulus 
polyphenus. Ruckenansicht. 
Zeigt die Verbindung des 
ventralen Nervensystems 
mit dem kardialen Nerven- 
system. (Nach CARLSON.) 
vielleicht der eingeschlagene Weg falsch nc dorsomedianer Ner- 


g. 125. 


immer wieder mit einem 
endigt, so ist doch gewiss die Frage berechtigt, ob 
wirklich der 
oder ob 


Gegenstand so unheimlich schwierig 


war, das Problem eine andere Stellungsnahme er- 


heischt. 


venstrang am Herzen; pn 
pericardialer Nerv; 7—8& 
Zweige von den beiden hin- 


teren Hamalnerven aus 

dem Gehirn; 9—13 Zweige 

aus den Hamalnerven der 
Bauchganglien. 


Die gemachten Aussagen beziehen sich auf das 
fundamentaler 
Unter- 


suchungen an Limulus mit seiner intracardialen Nervenversorgung. Limulus 


extracardiale Nervensystem; von 


Bedeutung aber waren die CarLsonschen 
Intracardi 
Innervation . . 
pane hat sich durch die getrennte Anordnung von Herzmuskeln und intracardialen 
Herznerven als ein Objekt erwiesen, das dem Experiment gut zuganglich 
ist, und an dem denn auch die Frage nach der myogenen oder neurogenen 


1 Kursiv von mir. 
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Herzerregung 


eine elegante Abklarung fand. CarLson priifte systematisch 


die ganze Frage und kam zur Feststellung, dass bei erwachsenen Tieren die 


neurogene Automatie das Wesentliche 


ist. 


Die normale Tatigkeit des Limulusherzens beruht also sicher auf nervésen Im- 


pulsen, die von den Ganglienzellen des Herzganglions ausgehen.“ 1 


| 


Fig. 
und 
system 


126. Herz 
Herznerven- 
des Li- 
mulus. Rucken- 
ansicht. (Nach 
CARLSON. ) 
A vordere Arte- 
rie; LA laterale 
Arterie; LN la- 
terale Nerven; 
MNC_ medianer 
Nervenstrang; 
OS Ostia. 


zeigt sich das 


grosse Dosen, 


CARLSON hat nun aber selbst die weitere Tatsache fest- 
gestellt, dass die neurogene Erregung bei Limulus nicht pri- 
marer Natur ist. Das Herz der Limulusembryonen beginnt 
etwa am 22. oder 23. Tage der Entwicklung zu schlagen, wah- 
rend die erste Anlage des Ganglions erst am 28. oder 29. Tage 
nachweisbar ist und die der Lateralnerven erst spater erfolgt. 
Er sagt (p. 422): 

,Allem Anschein nach ist daher bei Limulus eine Funktionsutber- 
tragung zwischen den beiden Hérzgeweben wahrend der embryonalen 
Es ist keine Frage, dass der normale 


Entwickelung. Rhythmus des 


erwachsenen Herzens neurogen ist, und da der Beginn des Rhythmus 
des embryonalen Herzens der Entwickelung des Herzganglions voran- 
zugehen scheint, kann man den embryonalen Herzrhythmus als myogen 
Stadium Weise 


Ubertragung 


auf welche wird diese 


Wie 


Herzinkoordination 


bezeichnen. In welchem und 


bewerkstelligt ? wird diese 
Grad 
die dem Tiere schadlich ist? Wie ist ein solcher Zustand in der Phylo- 


Vorteil 


Bedingungen 


Funktionsubertragung 


bewerkstelligt, ohne einen von einzufuhren, 


genie zustande gebracht worden? Gibt es irgend einen des 


neurogenen Rhythmus vor dem des myogenen ftr die 


Veranderung eine notwendige 
Dies 


des erwachsenen Lebens, oder ist die 


Folge der Gewebsdifferenzierung ? sind Fragen fur spatere 


Untersuchungen. “ 
Gerade diese Fragen sind es, die uns biologisch weiter 


bringen; vielleicht ergibt sich eine Beantwortung aus der 
weiter unten zu gebenden Charakteristik der Funktion des 
Nervensystems. Hier sollen nur noch einige Punkte hervor- 
gehoben werden, die fiir uns spaterhin von Interesse sind. 
CARLSON sagt (p. 450), dass in hinreichender Konzentration 
alle Drogen auf alle drei Herzgewebe wirken, namlich auf 
das Ganglion, den Nervenplexus und den Herzmuskel. Die 
Die Widerstandskraft 


verschiedene, 


Schlusswirkung ist immer Lahmung. 


der Gewebe ist aber eine in der genannten 


Reihenfolge zunehmend. Auch der Kohlensaure gegenuber 


gleiche Verhalten. Der Muskel ist widerstandsfahiger gegen 


Q 


auf kleine CO,-Reize spricht er im Gegensatz zum Ganglion 


uberhaupt nicht oder kaum an. Auch andere Sauren wirken in kleinen Dosen 


1 BrwuckKE, 1. 


C., 900. 


Vergleich des 
Verhaltens von 
Muskel und 


Nerv. 
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nur auf das Ganglion erregend, auf die Muskulatur dagegen nicht; mit Stei- 
gerung der Konzentration tritt beiderorts Lahmung ein. 

Kationen wirken auf Ganglien und Muskulatur teils gleichsinnig (Na, 
Ca, Mg), teils entgegengesetzt (K und NH, erregen primar das Ganglion, 

irken anderseits primar depressorisch auf die Muskulatur). 

Die Muskulatur ist gegentber osmotischen Schwankungen weniger 
empfindlich als das Ganglion. 

Der Einfluss des hydrostatischen Druckes in der Herzhohle auf die 
Geschwindigkeit der Kontraktionen wird durch das Ganglion vermittelt, nur 
die Intensitat der Kontraktion kann yon der Herzmuskelbeanspruchung 
direkt abhangen. 

Gegen Temperatursteigerungen erweist sich der Muskel empfindlicher 
als das Ganglion. 

Der Angriffspunkt der extracardialen Nerven liegt am Ganglion; nur 
die Depression der Kontraktilitat und der Erregbarkeit kann von der direkten 
Wirkung auf den Herzmuskel herrtthren, bei erwachsenen Limulusherzen 
scheinen aber alle Wirkungen uber das Ganglion zu gehen. 

Endlich: Das seines Ganglions beraubte Herz beginnt in einer iso- 
tonischen NaCl-Lésung nach einer langeren Latenzperiode wieder zu schla- 
gen, und zwar manchmal in ganz unregelmassigem, manchmal aber auch in 
rhythmischem Typus. 

Man kann wohl trotz einzelnen Ausnahmen sagen, dass im grossen und 


ganzen die Wirkungen parallel sind; doch ist der Muskel durchschnittlich 


etwas stumpfer, spricht weniger leicht an. 


Wenn die Untersuchungen an Limulus mit dieser Eindringlichkeit und 


Sorgfalt ausgefuhrt wurden, so geschah dies, wie schon bemerkt, nicht um 
des Limulus allein willen, sondern weil damit aus der Wirbellosenphysiologie 
ein betrachtliches Beweis- oder doch Induktionsmaterial fiir die Verhaltnisse 
beim Wirbeltier gewonnen wurde. Auf diese Dinge mtissen wir nunmehr in 
unserem Brickenkapitel eingehen oder doch schon hinweisen. 

Der Kampf um die neurogene oder myogene Herztheorie hat be- 
kanntlich jahrelang die Gemiiter bewegt, und in diesem Kampfe wurde 
Limulus als eine Hauptstutze der neurogenen Theorie zitiert. Eine Zu- 
sammenfassung der ganzen Frage gibt TIGERSTEDT in seiner Physiologie 
des Kreislaufes'; er kommt (p. 205) auch heute noch nicht zu einem 
zwingenden Schluss. Die bei der Niederschrift dieses Kapitels neueste 
Bearbeitung des Gegenstandes durch HABERLANDT® halt den Beweis fur die 
myogene Theorie der Herztatigkeit nunmehr in grossem Umfange ftir ge- 

Ich hebe aus der Beweisfthrung der Myogenetiker nur zwei Punkte 

TicerstEDT, Physiologie des Kreislaufs. 2. Aufl., Bd. III, p. 133 ff. 


HABERLANDT, Untersuchungen tiber das Wesen des Hereschlages. Ergebnisse der 


Medizin, Bd. 26. 
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hervor, die uns hier interessieren: einmal, dass das Einwachsen von Nerven 
in den embryonalen Herzschlauch erst sekundar erfolgt und weiterhin, dass 
die muskuloésen Herzelemente widerstandsfahiger sind als die feinen intra- 
muskularen, marklosen Nervenfasern, die nach HABERLANDT es ist dies 
fur seine Beweisfiihrung wichtig mit grosser Wahrscheinlichkeit einzig als 
Endigungen des Vagus und des Sympathicus anzusprechen sind. 


Is lassen sich also zwei bedeutsame Ubereinstimmungen mit dem Proto- 


typ der neurogenen Herztatigkeit, dem Limulusherzen, nachweisen, das ja 


sonst in vielen Beziehungen sich anders verhalt als das Wirbeltierherz'. Und 
wie CARLSON die Frage aufwarf, warum es anfanglich auch geht, wenn die 
Nerven noch fehlen, so stellt sich dem Myogenetiker die Frage, warum denn 
eigentlich die Nerven sekundar doch noch in den Muskelmechanismus hinein- 
wachsen. Die Antwort lautet generell dahin, dass das Nervensystem in erster 
Linie regulatorisch zu wirken hat. Die Regulation kann sich am Herzen in 
verschiedenem Sinne auswirken; es sei an die diesbeziigliche ENGELMANNsche 
Nomenklatur erinnert, dazu kommt eine neurotonische Beeinflussung. 

Damit haben aber erst die extracardialen Nerven eine Deutung er- 
fahren, und es bleibt noch vollig unklar, warum das Nervensystem intra- 
mural eine so komplizierte Form annimmt und dass in verwirrender Fulle 
Ganglienzellen und pra- und postganglionare Fasern auftreten®. Fur die 
Automatie des Herzens ist dies, wie wir soeben gehort haben, nicht unbedingt 
notig. Warum aber die Ubertragung der extracardialen Nervenbeeinflussung 
eine solche komplizierte Form annehmen muss, kann uns die Physiologie 
auch nicht sagen; sie muss lediglich konstatieren, dass die neuromuskulare 
Beeinflussung und Ubertragung hier anders ist, als wir es gewohnt sind, dass 
die Ubermittlung der Impulse ohne Funktionswechsel (Hemmung bleibt 
Hemmung, Forderung Forderung) gestaffelt erfolgt, und dass ein intimster 
Kontakt neurotischer und myotischer Elemente besteht. 

Diese Lucke in unseren Kenntnissen ist um so bedauerlicher, als sich 
eine gleichartige Anordnung an vielen Hohlorganen wiederholt; uberall, in 
der SpeiserOhre, in der Magen-Darmwand, in Ureter und Blase usw. haben 
wir Ganglienfasern und Nerven herumliegen, mit denen wir, ehrlich gesagt, 
nicht gar zu viel anzufangen wissen, oder ohne die es auch ginge. 

Es liegt nun nahe, generell diese Dinge mit ahnlichen Befunden bei den 
Wirbellosen zu vergleichen. Die Ahnlichkeit kann, wie wir oben horten, in 
funktioneller Beziehung bestehen, und sie besteht vor allem auch im morpho- 
logischen Aufbau. 


1 Siehe HABERLANDT, I. c., p. 575. 

? Vel. etwa die Darstellung bei SzymMonowicz, Lehrbuch der Histologie, 4. Aufl., 
p. 164, oder F. B. Hormann, Die prd- und postganglionaren Fasern der regulatorischen 
Hersnerven und die Bedeutung der Herzganglien. Zeitschr. f. Biol., Bd. 67. Wir werden 
im 29. Kapitel darauf eingehen. 
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So wenden wir uns nochmals den Wirbellosen zu, um hier der Genese 


und Bedeutung der nervosen Elemente uberhaupt nachzugehen, in der Hoff- 


nung, dadurch die gewunschte Aufklarung in erster Linie fur die Wirbel- 


losen zu erlangen; ob und wie sich diese Vorstellungen dann auf die Wirbel- 
tiere ubertragen lassen, mag die Folge zeigen. 

Bei den Polypen und Aktinien finden wir erstmals Nervenzellen, als 
intra- und als subepitheliale Schicht dem Ektoderm wie dem Entoderm 
plexusartig angelagert, und zwar primitiv in diffuser Ausbreitung’. Die Phy- 
siologie sieht sich in der Deutung dieser Anordnung den gleichen Schwierig- 
keiten gegenuber wie bei all diesen neuroepithelialen oder neuromuskularen 
Mischgeweben; die Durchmischung der Elemente ist eine derart intime, dass 
eine experimentelle Trennung unmoglich is‘, und so ergeben sich nicht ein- 
deutige Schlusse; die subjektive Einstellung des Beobachters spielt fur die 


Deutung des Experimentes eine grosse Rolle. So sagt BAGLIONI*: 


»Vielfach ist der Gedanke geaussert worden, dass es zur Erklarung der erorterten 
Leistungen nicht notwendig ist, eine gesonderte Funktion des Nervensystems anzu- 
nehmen. Durch die elementaren Eigenschaften (direkte Reizbarkeit und Erregungs- 
leitung) der peripheren Gebilde, d. i. der untereinander verbundenen Muskel- oder 
Drusenzellen, konnten alle die genannten Reaktionen erklart werden. Dies ist die An- 
nahme Loess, der den anatomischen Nachweis von Nervenelementen in den Actinien 
zu verkennen scheint, und zum Teil wenigstens auch die von WAGNER und JENNINGS (15). 
Auf der anderen Seite stehen R. Zora, W. NAGEL und M. Wotrr, die in den Hand- 
lungen dieser Tierformen nicht nur das weitgehende Eingreifen des Nervensystems, 
sondern zum Teil sogar hoch komplizierte psychische Vorgange (wie Willen, Bewusst- 
sein etc.) erblicken.“ 
Er selbst schliesst aus den Beobachtungen auf die Einwirkung einer ner- 
vosen Komponente. Es ist aber bemerkenswert, dass die Einwirkung des 
Nervensystems nicht zu grossen Integrationen fuhrt (kein Fangarm hilft 
dem andern). JorpDAN charakterisiert (ohne freilich den vollen Beifall 
Botrazzis zu finden) das Nervensystem der Aktinien als ein ,neuromusku- 
lares System unterster Ordnung ohne Hinzutat eines regulatorischen 
Zentrums™. 

‘tinglich lo- Der Nervenzelle kommt also primitiv eine lokale Bedeutung zu. Sie lebt, 


sag seated wenn der Ausdruck erlaubt ist, in Symbiose mit der ihr anliegenden Zelle. 
Unter das Epithel geruckt oder verdrangt, hat sie sich nicht mehr mit den 
alltaglichen Beschaftigungen der Epithelzellen abzugeben. Wie die nach 
innen geruckte Drtsenzelle nicht mehr die resorbierenden Funktionen des 
Epithels zu vollziehen hat, sondern sich in ihrer spezifischen Leistung auf 


die aussere Sekretion spezialisiert, d. h. die allen Zellen eigentiimliche Pro- 


1 Siehe etwa die Darstellungen von Maurer, Grundzstige der vergleichenden Ge- 
webelehre, oder Vergleichende Anatonuie, dazu auch PARKER, The elementary 
nervous system, zitiert nach Naturwissensch. 1921, p. 796. 

* BaGLioni, Physiologie des Nervensystems. \Wintersteinsches Handbuch d. vergl. 


Physiol., Bd. IV, p. 49 
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duktion von intrazellularen Fermenten derart steigert, dass sie nachtraglich 
iberborden, so wird auch die Nervenzelle etwa des subentodermalen Plexus 
— ausserhalb des Entoderms, von diesem direkt mit aufgeschlossener Nah- 
rung versorgt und der Nahrungssorgen enthoben — um so mehr die feinere 
Sensibilitat ausbilden. Vom ausiibenden wird sie zum rezipierenden Organ, 
mit grosserer Reizbarkeit, mit grosserer Sprungbereitschaft, sie wird gleich- 
sam die Abstraktion der Gewebsfunktion tibernehmen. 

Wenn man von dieser Vorstellung ausgeht, die nicht mehr und nicht 
weniger bildhafte anthropomorphe Elemente enthalt als jede synthetisierende 
Biologie tberhaupt, so erhalt man, wie mir scheint, eine befriedigende Vor- 
stellung fiir eine Reihe von Beobachtungen, die der synthetischen Erfassung 
bisher entgingen. Die Anwesenheit des plexusahnlichen Nervensystems bei 
den Aktinien und vielleicht auch bei Limulus und im Wirbeltierherzen ist 
nicht unbedingt notwendig, aber erwiinscht, die Funktionen erfahren unter 
dem Einfluss des die Lokalfunktionen rascher erfassenden Nervengewebes 
thre Verfeinerung, thre Ausgeglichenheit. Vielleicht wurde gerade ein ein- 
gehendes Studium der fiir Limulus angegebenen Unterschiede des nerven- 
losen und des nervOsen Herzens das Wesen dieser Symbiose noch deutlicher 
erkennen lassen. 

Ein Hindernis, diese lokale Bedeutung der Nervenzellen und Nerven- 
fasern zum Ausgangspunkt der Behandlung zu machen, lag bisher bloss in 
der dem Nervensystem allgemein zugebilligten hoéheren Dignitat und in 
der Verschleierung seiner lokalen Bedingtheit durch seine Herkunft vom 
Ektoderm. 

Die alleinige Ableitung des Nervensystems aus dem Ektoderm ist auch 
wieder eine jener Anschauungen, die wir der einseitigen Bevorzugung der 
Wirbeltiere verdanken. Tatsachlich sind die ersten Nervenzellen der Coelente- 
raten ektodermaler wie entodermaler Natur, entsprechend der intra-, resp. 
subektodermalen, resp. subentodermalen Lagerung. Auch sonst ist eine nicht 
ektodermale Herkunft des Nervensystems nichts Unerhortes. So erfahren 
wir bei KorscHe_t und Herper’, dass bei der Knospung der Aszidien das 
Nervensystem mit grésserer Wahrscheinlichkeit aus dem Entoderm hervor- 
geht (wahrend fiir die Embryonalentwicklung die ektodermale Herkunft 
gilt), fiir einige Arten aber wird sogar eine mesodermale Herkunft vermutet. 
Ich fiige dies nur an, um zu zeigen, wie wenig man sich auf die rein morpho- 
logisch-topographische Betrachtung allein stiitzen darf. Es geht ubrigens aus 
einer zur Zeit der Niederschrift dieses Kapitels (Frithjahr 1925) eben er- 
schienenen Zusammenfassung MaNnGotps? hervor, dass auch sonst gegen ein 
starres Festhalten am Keimblatterprinzip Sturm gelaufen wird. Im wbrigen 

1 KorscHeLt und Herper, Lehrbuch d. vergl. Entwicklungsgesch., Allgem. Teil, 
p. 747, 4. Lieferung. 


2 Mancotp, Die Bedeutung der Keimblitter in der Entwicklung. Naturwissensch., 
20. Marz 1925. 
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soll nicht daran herumgedeutelt werden, dass in der Tat das Nervensystem 
in weitaus den meisten Fallen ektodermaler Herkunft! ist; nur glaube ich, 
dass daraus noch nicht ohne weiteres auf eine von vornherein andersartige 
Bedeutung des Nervensystems geschlossen werden kann. Mogen die Nerven- 
zellen da oder dort ihren Ausgangspunkt genommen haben, immer ist meines 
Erachtens ihre Verknupfung mit dem lokalen Gewebe funktionell das Pri- 
mare, die Integration erst das Sekundare. Man kann sich dies etwa wie folgt 
rurechtlegen. 

zur Nervenzelle werdende Epithelzelle unter die Epithel- 
, schicht nach der Tiefe, so gelangt sie in die primare K6rperhohle und analog 
den im 10. Kapitel geschilderten Verhaltnissen erfahrt auch sie eine morpho- 


logische Umwandlung. Man kann sie mit einem Amobozyten vergleichen, mit 
dem sie die Neigung, Protoplasmafortsatze auszusenden, mit dem sie vielleicht 
auch die Tendenz zur ubiquitaren Ausbreitung teilt. Die gréssere Sesshaftig- 
keit des einzelnen Elementes, verbunden mit der Ausbreitungstendenz, lasst 
aus dem ganzen System ein Gewebe, ein Synzytium, werden. Die erste Aus- 
sonderung aus dem epithelialen Verband, manchmal auch schon die Differen- 
ierung innerhalb des Ektoderms zur spezifischen Sinneszelle, hat analog den 
oben gemachten Ausfthrungen aus der unter das Epithel tauchenden Zelle 
eine Zelle hoherer Erregbarkeit werden lassen, und diese erhoéhte Erregbar- 
‘it bleibt ihr beim weiteren Vorriicken in und durch die Korperhohle er- 
Es mag dies zum Teil Erbgut sein, zum Teil mag es aber daher 

ruhren, dass sie trotz schlechterer Erwerbsmoglichkeit sich eine grossere 
Sauerstoffversorgung gesichert hat. Ich erinnere hier an die haufige Ein- 


Pigmenten, an die Angliederung von Hamoglobin (Nemer- 


tinen); auch die Myelinumlagerung der Nervenfasern dirfte von gleicher 


Wirkung sein’. 

Gelangt die Nervenzelle nun bei ihrem Vormarsch in neuen Kontakt mit 
einem Gewebe, so wird sie sich eben diesem angliedern, und ihre erhohte 
Erregbarkeit wird ihm zugute kommen. Es bildet sich also erneut eine lokale 


atierung gilt bei den Wirbeltieren sowohl ftir das eigentliche Zen- 
nsystem als auch fur das gesamte vegetative Nervensystem, das nach neuerer 
als Departement des Zentralnervensystems anzusprechen ist. Seit in der 
1ft der Sympathicusganglienzellen im wesentlichen aus der ventralen und 
Rucken gion bekannt ist, scheint die Einheit ohne weiteres hergestellt. 
MUtier, Vegetat.. Nervensystem; Hirt, Die anatomischen Grundlagen des sym- 
hen und parasympathischen Nervensystems. Schweiz. med. Jahrbuch 1931.) 
ie CayaLsche Schule denkt freilich auch neuestens an eine Entstehung des Sym- 
athi aus dem Mesoderm. Siehe TELto, Sur la formation des Chaines primaires et 
secondaires du grand sympathique dans lembryon du poulet (zitiert nach Kongress- 
Zentralbl. f. d. gesamte innere Medizin, Bd. 42, 1926, p. 509). 
ie gegenwartig gelau Betrachtungsweise hat es wohl mit sich gebracht, dass 
Unterschiede, die im feineren Bau des vegetativen Nervensystems einerseits, 
ralnervensystems anderseits bestehen, heutzutage etwas weniger Gewicht gelegt 
dass vor dem Studium der zentraleren Vorgange im Bereich des vegetativen 
Systems dasjenige der peripheren Abschnitte zurucktritt. 
? TscHERMAK, Allgem. Physiol., Bd. I, p. 193 
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Verbundenheit heraus, wie sie schon primares Charakteristikum der Nerven- 


zelle war. Aus der Vorstellung dieser lokalen Symbiosen — mogen sie primir 


oder sekundar entstanden sein gewinnen wir am leichtesten eine Vorstel- 
lung auch fiir die trophische Leistung der Nervenzellen, die sonst immer 
noch zu den mystischen Kapiteln der Biologie gehért hat. Nervenzelle und 
angelagerte Zellen beeinflussen sich gegenseitig durch ihre Stoffwechsel- 
produkte. 

Ks sind Ernahrungstriebe, die das einwarts wachsende Ektoderm ento- 
dermwarts locken, und dieses Motiv kehrt sogar bei der Entwicklung des 
Zentralnervensystems der Wirbeltiere wieder, wie aus einer Mitteilung SpE- 
MANNS’ hervorgeht. 

Aus diesem urspriinglich diffus verteilten, als lokaler Sensibilisator wir- 
kenden Nervensystem wird erst sekundar das stolze zentrale Nervensystem. 
Es ist nicht unsere Aufgabe, dem Wege nachzugehen, der dahin fithrt, han- 
delt es sich fir uns in erster Linie doch nur darum, Verstandnis zu gewinnen 
fur alle die nerv6sen Elemente, denen wir im Gefassystem bereits begegnet 
sind und denen wir bei den Wirbeltieren noch begegnen werden (s. speziell 
Kap. 28—30). Einige erganzende Bemerkungen tuber die Beziehungen vom 
lokalen zum zentralen Nervensystem seien immerhin noch gemacht, da ja 
auch das Nerven-Gefassystem Kontakt gewinnt mit dem zentralen System. 
Der Weg mag etwa folgender sein: In einer nachsten Entwicklungsstufe ist 
die Nervenzelle nicht mehr allein mit einer Sorte anliegender Gewebszellen 
vergesellschaftet, sie hat ihre Fithler tiberall ausgestreckt und berthrt auf 
der einen Seite etwa das Darmepithel, auf der anderen aber die Darmmusku- 
latur. Nun erfahrt sie, dem Stoffwechselgeschehen folgend, erst den Reiz, 
der von den vollgefressenen aktiven Darmzellen auf sie einwirkt. Die 
assimilierte Nahrung ihrerseits fliesst korperwarts, gelangt unter anderem 
auch zur Muskelzelle und lost dort eine Reaktion aus, die wiederum der 
Nervenzelle zur Kenntnis kommt. Die Antwort darauf ist die Erregung des 
Muskels durch die Nervenzellen. Und diese immer wiederkehrende Sukzes- 
sion automatisiert sich in der Nervenzelle, so dass sie, den tatsachlichen Ge- 
schehnissen vorauseilend, den Kontraktionsreiz antizipiert, ehe der Nah- 
rungsreiz eingetroffen oder doch abgelaufen ist. Mag nun die Nervenzelle 
auch noch an einem dritten Ort Kontakt genommen haben, so wird dies 
bedeutungslos bleiben, sofern nicht die Tatigkeit dieser dritten Zelle auch 
in einem engen obligatorischen Zusammenhang mit dem Stoffwechsel- 
geschehen der ersten und zweiten Zelle steht. Die Sukzession der Erregungen 
fehlt, damit auch die Bahnung und Automatisierung. 

Wir haben schon bei den Mollusken auf diesen Zusammenhang hin- 
gewiesen; hier mochte ich nur noch betonen, dass ahnliche Verhaltnisse 


! Spemann, Uber Organisatoren in der tierischen Entwicklung. Naturwissensch., 
November 1924, p. 1092. 
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auch bei den Wirbeltieren bestehen. Der Axonreflex ist nichts anderes; 
die Ubermittlung der Erregung des Pankreas durch das Sekretin einer- 
seits, den nervosen Reflex anderseits, zeigt uns die gleichen Mecha- 
nismen. Selbstverstandlich kompliziert sich im Laufe der Entwicklung 
der architektonische Bau immer mehr. Es ist nicht mehr eine einzelne Zelle 
oder Zellgruppe, die mit zwei Geweben Kontakt nimmt, sondern es besteht 
ein fast unentwirrbares Synzytium, das in sich selbst die mannigfachsten 
Verbindungen aufweist und seine Arme nach all den Nachbarorganen aus- 
streckt und diese in entscheidender Weise beeinflusst. Aus diesem Gewirr 
hat man lange Zeit fast ausschliesslich eine Verbindung herausgegriffen, den 
Reflexbogen. Wie der Axonreflex durch das Mittelglied einer Zelle zwei 
Organe verkettet, so sind es beim Reflexbogen zwei Nervenzellen, die diese 
Verbindung bewerkstelligen. Entsprechend der dem Nervensystem zugebil- 
ligten Suprematie wurden und werden dabei nur die der einen Nervenzelle 
cufliessenden (sensorischer Schenkel) und die von der anderen Zelle weg- 
fliessenden Erregungen (motorischer Schenkel) in Erwagung gezogen. Nun 
hat aber gerade die vertiefte physiologische Beschaftigung mit diesen Dingen 
gezeigt, dass mit dieser ,,einfachen‘’ Darstellung nicht auszukommen ist, es 
wurden immer mehr Hilfshypothesen und Konstruktionen notig, so dass 
SHERRINGTON den Satz gepragt hat: der einfache Reflex ist eine bequeme, 
wenn auch nicht wahrscheinliche Fiktion, und Berrrorr, dem ich dieses Zitat 
entnehme, kommt in seiner Allgemeinen Charakteristik der Tatigkeit des 
Zentralnervensystems' zu einer Zusammenfassung, die am besten im Wort- 
laut folgen mag. Er sagt (p. 432): 


Alles oben tiber die Tatigkeit des Zentralnervensystems Dargelegte fassen wir 


gendermassen zusammen: Im normalen Zustande des Tieres gibt es im eigentlichen 
des Wortes keine einfachen, lokalen und veranderlichen? Zentralreaktionen. Die- 


sind immer mehr oder weniger kompliziert und veranderlich. Das wird dadurch 


t, dass im normalen Zustande jedes Tier jeden Augenblick eine Reihe ausserer 
und innerer Reizungen empfangt und vordem empfangen hat. Jeder dieser Nebenreize 
erhoht vor allem die Erregbarkeit derjenigen Zentralteile, auf die er unmittelbar ein- 
wirkt, und bt dann wohl in unbedeutendem Grade auf das ganze ubrige Zentralnerven- 
system seinen Einfluss aus. Diese erhohte Erregbarkeit halt nicht nur zur Zeit der 
Reizung, sondern auch nach ihr noch einige Zeit an. Das Resultat davon ist, dass die 
im bestimmten Zentralteile lokalisiert wird. 


Wirkung einer bestimmten Reizung ni 
Die Erregung setzt, indem sie, schlechthin gesagt, im ganzen Zentralnervensystem 
irradiiert, alle die Zentralteile, die leicht genug erregbar sind, in Tatigkeit. Daher 
ist der zentrale Effekt immer mehr oder weniger summiert. Wenn dessen un- 
geachtet der Reflex auf eine Reizung hin doch als eine vollstandig koordinierte 
Handlung zum Zweck der Selbsterhaltung des Organismus erscheint, so ist dies einer- 
seits die Folge einer vorteilhaften Erganzung der Innervationen der einen Zentralteile 
durch Innervationen anderer und zweitens die Folge davon, dass bei entgegengesetzten 


Innervationen einige derselben durch den Einfluss anderer in ihrer gemeinsamen effe- 


1 Beritorr, Ergebn. d. Physiol., Bd. 20 
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renten Bahn, folglich vor ihrem Erscheinen an der Peripherie, beseitigt bezw. gehemmt 
werden.“ 

Bemerkenswert ist, dass auch von morphologischer Seite ahnliche 
Schlusse gezogen werden’. Die Vorstellung dieses Synzytiums mag anfang- 
lich fir alle etwas Unbefriedigendes haben, die aus der morphologischen 
Anschauung heraus die geradezu wundervolle Architektonik des Zentral- 
nervensystems bewundern gelernt haben. Ich glaube aber nicht, dass die 
Schwierigkeiten, beide Anschauungen miteinander zu vereinigen, unuber- 
windlich sind. 

Die architektonische Anlage kommt zustande dadurch, dass schon die 
erste Bildung der Medullarplatte bei Wirbeltieren lokalisiert ist und nicht 
mehr ein diffuser Einbruch nervoser Elemente in das Innere stattfindet; eine 
nicht unwesentliche Massierung nervoser Elemente ist, wie betont wird, auch 
durch die Ausbildung von Sinnesorganen bedingt. Die Gliederung in Rucken- 
mark und Gehirn versteht man am besten, wenn man sich Rechenschaft gibt, 
dass embryonal die Kephalogenese das Primare ist, die das Hirn vom Tri- 
geminus bis hinter den Vagusabgang bildet, dass durch (appositionelle) Noto- 
genese der ganze Rumpf auswachst und dass von der Nackengegend als der 


Zone gesteigerten Wachstums der Schluss der Medullarplatte sowohl nach 


vorn als nach hinten fortschreitet?. Eine hochst charakteristische Gliederung 


wird endlich auch dem Nervenrohr durch die (sekundare) Ausbildung der 
Metamerie aufgedrangt. 

Dazu kommt nun noch folgendes: Wir haben bisher das Synzytium nur 
in seiner Beziehung zu den nicht nervOsen Nachbarorganen betrachtet, und 
wenn in der Verbindung zweier fern auseinanderliegender Organe — sagen wir 

zehn Nervenzellen eingeschaltet waren, so betrachteten wir die Funktion 
der acht intermediar gelegenen Zellen lediglich als leitend. Dies wird zum Teil 
auch richtig sein, gehen doch nach einer noch heute von vielen Forschern 
aufrecht erhaltenen Ansicht auch die Nerven ursprtinglich aus derartigen 
Schaltzellen hervyor. Bleiben aber die Zellen als solche bestehen, so werden 
sich ihre Funktionen nicht auf die Uberleitung beschranken, vielmehr wer- 
den sie den anstossenden Nervenzellen gegenuber die gleiche abstrahierende 
Funktion ubernehmen, wie wir sie fur die Verbindung Organzelle—Nerven- 
zelle deduziert haben. Wenn ein mathematischer Vergleich erlaubt ist: bildet 
die erste dem Organ anliegende Nervenzelle das Differential dieser Organ- 
funktion, so formt die folgende Zelle das Differential des Differentials, wird 
also zur Tragerin einer, wenn man will, hoheren Funktion (vgl. Schema 5). 

Wess, Die Funktion transplantierter Amphibienextremitaten, Aufstellung 
einer Resonanstheorie der motorischen Nerventatigkeit auf Grund abgestimmter End- 


organe. Arch. f. mikrosk. Anat. u. Entwicklungsmech. 1924, p. 1024, zitiert nach Natur- 
wissensch. 1925, p. 300, und neuer der gleiche Autor, Eine newe Theorie der Nerven- 
funktion usw. Naturwissensch. 1928, p. 626 ff 

Vel. Bracuet, Traité d’Embryologie des vertébrés, 1921. 
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Biologisch gesprochen kann die Nervenzelle entsprechend der Ableitung 
von einem Sinnesepithel auch als ein nach innen gekehrtes Sinnesorgan an- 
gesprochen werden, dessen Funktion in Anlehnung an die PAwLowsche Be- 
zeichnung diejenige eines Analysators des beigeordneten Gewebes ist. Aus 
dem sukzessiven Aufbau dieser analytischen Tatigkeit werden sich dann auch 

wieder Analysatoren erster bis viel- 
ter Ordnung innerhalb des Nerven- 
systems selbst ergeben, wobei man 
nur zu vermeiden Kat, diese Betati- 
gung als etwas vollig Fremdes und 


Eigenartiges den Eigenschaften und 


der Tatigkeit der wubrigen Zellen 


gegenuberzustellen. 

Mit dieser -funktionellen Diffe- 
renzierung wird eine morpholo- 
gische Hand in Hand gehen, und 
wir sehen so die Moglichkeit der 
Entstehung hoherer Zentren aus 
dem Magma ursprunglichen 

A 2 Synzytiums heraus. Wir lassen also 
Muskel Haut * diese hdheren Gebilde aus den un- 

Schema V. teren heraus entstehen, sie sind je- 
weils der Exponent der primitiveren Funktion, zur hoheren Macht erhoben, 
aber in ihrer Machtfiille nicht absolut dominierend, sondern von den unteren 
Stutzen durchaus abhangig. 

So sollte sich meines Erachtens eine Darstellung ableiten lassen, die 
einer moglichst grossen Tatsachenreihe gerecht zu werden vermag. 

Nach einer kurzen anatomischen und physiologischen Ubersicht iiber die 
extracardialen Nerven der Wirbellosen wird die Bedeutung der intra- 
cardialen Innervation von Limulus besprochen. Der Vergleich zwischen ner- 
venlosem und nervenfiuhrendem Herz wird durch den Hinweis auf analoge 
Verhaltnisse beim Wirbeltier erweitert. Die Herznervenzellen scheinen auf 
den lokalen Funktionsablauf verfeinernd, ausgleichend zu wirken; diese 
Funktion entspricht derjenigen der Nervenzellen tiberhaupt, die, auch wenn 
sie ausschliesslich vom Ektoderm abstammen, in erster Linte symbiotisch 
dem beigeordneten Gewebe sich an- und einfiigen. Durch Koppelung der 
Funktion verschiedener Gewebe entstehen weiterhin Funktionszusammen- 
schliisse (Reflexe usw.), durch Integration innerhalb des Synzytiums der 


Nervenczellen selbst endlich unter- und tibergeordnete Zentren. 


Schluss des i Teiles. 
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